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From the Genetics Department, The University of Birmingham, 
and The Department of Botany, The University of Oxford 


CHROMOSOME ABNORMALITIES IN A WILD POPULATION 
OF CHORTHIPPUS BRUNNEUS 
By 
B. Joun, K. R. Lewis and S. A. HENDERSON 
With 27 Figures in the Text 
(Received October 6, 1959) 


A. Introduction 

Selection hasensured that cell division is usually an efficient process 
but it can be upset by an unfavourable environment or an unbalanced 
genotype. Sometimes, mitotic errors during develoment are revealed in 
mosaics of various kinds. Sometimes they lead to the precipitous death 
of the individual and sometimes, though the individual survives, the 
unbalanced cells produced by the abnormal division do not survive; or, 
where they do, they are unable to divide again except in special circum- 
stances. For these reasons they are often difficult to detect. 

Abnormalities are common in tissues .like the tapetum and endo- 
sperm which have no future in either heredity or developmerit but these 
are of -particular rather than general interest. Of greater biological 
significance are those anomalies which occur in the germ line for although 
heredity depends on the accurate perpetuation of the genotype, errors 
during replication and segregation and their recombination provide the 
material for evolution. 

The situation is paradoxical: chromosomally abnormal cells which 
often have a smaller chance of survival in short-term heredity have a 
role to play in evolution. How ever the paradox is resolved, those 
abnormalities which have the greatest chance of survival are, for that 
reason, the easiest to detect. 

Usually, errors in the germ line have little effect on general develop- 
ment and consequently they are more amenable to analysis than those 
which occur during somatic development. What is more, many errors 
are peculiar to meiosis because they depend on chromosome pairing and 
on recombination. Indeed, recombination between homologous chromo- 
somes can, itself, be regarded as a regularised error. 

Just as there are abnormal cells within individuals so there are 
abnormal individuals within populations and abnormal populations 
within species. Abnormal individuals must arise from abnormal cells. 
They are not common but they are revealed by sufficient sampling. 
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The present paper describes a sample from a wild population of 
Chorthippus brunneus THUNBERG (Family Acrididae: sub-family Truza- 
linae) in which we have found an error at meiosis common to most 
of the individuals. In addition the sample included one individual with 
more extensive abnormalities. 


B. Material and Technique 


The material consisted of 40 specimens of a wild population of C. brunneus 
taken at Penylan Quarry Cardiff, Wales, during the meiotic season July—Septem- 
ber 1958. The testes of male imagines and nymphs were vivisected under insect 
saline and fixed immediately in 1:3 acetic alcohol. Squash preparations of the 
fixed follicles. were made in acetic orcein, aceto-carmine and in the Feulgen stain. 
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Figs. 1 and 2 (x 1,550). 1: Pachytene, note precocious autosome (M,) associated with 

the heterochromatic univalent X. Other autosomes showing precondensed ends. 2: Meta- 

phase I, note differential appearance of the X which is negatively heterochromatic except 
for its centric end (arrow) 





C. Observation 
I. The Chromosomes 
The male of C. brunneus has 2n = 17 chromosomes. The comple- 
ment includes eight pairs of autosomes and an unpaired X chromosome 








Chromosome abnormalities in a Chorthippus population 3 


(Figs. 1 and 2). 


The autosomes (Figs. 


3—5) include three large 


metacentric pairs (L,_,), four medium sized acrocentric pairs (M,_,j and 


a single small acrocentric 
pair (S,). The L chromo- 
somes can be individually 
distinguished because: 

1. L, is smaller than L, 
and L, which are about 
the same size, and 

2. the centromere of L, 
is more nearly median than 
that of L,. 

The X chromosome is 
acrocentric and_ slightly 
larger than the M, chromo- 
some when it is condensed 
to the same degree (cf. 
DaRuineton 1936). The X 
is alloyclic relative to the 
autosomes. It is preco- 
ciously condensed at first 
meiotic prophase and un- 
dercondensed at mitosis. 
At first metaphase of mei- 
osis too it is understained 
except for the centric end 
which retains the degree 
of condensation shown 
during prophase (Fig. 2: cf. 
Lewis and JoHNn 1959a). 

The first division is 
usually reductional for the 
X chromosome but not 
uncommonly it lags at this 
stage and on rare occasions 
such laggards have been 
found to divide. M, and 
8, bivalents also lag some- 
times (cf. WHITE 1951) but 
separate eventually. Pre- 
sumably the lagging in 
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Figs. 3—5 ( x 1,550).. Morphology of the chromosome 
complement. 3: Mitotic metaphase. 4 and 5: Polar 
views of anaphase II groups without (4) and with (5) 


the X chromosome 


these cases is due to nothing more than delayed terminalisation though 
why this should preferentially affect the small bivalents is not com- 
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pletely clear: we have observed delay in the congression of small bivalents 
and this may explain why they lag. In L and M, bivalents, on the other 
hand, chromatid seperation is often arrested leading to the formation 
of bridges at first anaphase. Some of these bridges also result from 
delayed terminatisation but the majority do not come in this category. 


II. The Bridges 
L and M, bridges were found in all individuals examined with cells 
at first anaphase (Table 1). In some cases the total number of cells 


Table 1. Incidence of chromatid bridges at first anaphase in i107 cells from 30 indi- 
viduals of C. brunneus. In no individual were fewer than 10 cells scored 





% cells with bridges 





<6 6—10 | 11—15 | 16—20 | 21—25 | 26—30 | 31—35 | 36—40 | 41—45 





























1 5 6 8 2 4 1 2 1 


No. individuals per class 





Figs. 6 and 7 (x 1,550). 6: Anaphase I in a cell with chromatid bridges in both Z, and L, 
bivalents (individual 19). 7: Telophase I in a cell with a persistent chromatid bridge 
(individual 35) 


scored was unfortunately low (<10); this is not surprising because 
anaphase is of short duration. 

Usually a bridge was found in only one bivalent per cell but some- 
times two (Table 2: Fig 6), less frequently, three, bivalents per cell 
were affected. In those cells were the bridges can be individually identi- 
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Figs. 8—14 (x 2,070). Selected chromatid bridges at anaphase I. 8: Z, (individual 35). 
9: M, (individual 16). 10: ZL, (individual 18). 11: Zs (individual 33). 12: LZ, (individual 30). 
13: L, (individual 10), note breakage of bridge between the locus of association. 14: Z, 
(individual 25), note breakage of bridge between the centromere and the locus of association 
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fied they appear to occur independently. Moreover the bridges are 
constant in appearance irrespective of the precise chromosome involved ; 
they are chromatid bridges and their occurrence is not associated with 
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Figs. 15—-17 ( x 1,550). All metaphase I cells from individual 8. 15 and 16: note pro- 
tuberance on the L, bivalents (arrow). 17: note free acentric ring fragment (arrow) and 
absence of protuberance on the L, bivalent 
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the presence of free fragments. A bridge results from an interstitial 
association between chromatids such that the distal third of the long 
arms of the two chromatids forms a bilobed swelling in the middle 
of the bridge (Figs. 6—10). 


Table 2. Distribution of bridges in 11 specimens of 0. brunneus 











No. bridges per cell] Total cells Total cells 
1 2 3 with bridges analysed 
ING GeMB-.: ss. soe 74 11 2 87 317 

















At first anaphase these bridges may behave in the following ways: 

1. Usually the associated arms move apart leaving a thin attenuated 
connecting thread (Fig. 12). This thread is Feulgen positive and sub- 
sequently breaks (Fig. 13). 





Figs. 18—20 (x 2,070). All Z, bivalents from individual 8. 
18 and 19: loop bivalents at diakinesis and metaphase I 
respectively. 20: branched bivalent at metaphase I 


20b 


2. Less often, the regions distal to the point of association remain 
together and subsequent breakage occurs in one of the main chromatid 
arms (Fig. 14). In these cells one or more regions become attenuated 
prior to breakage (Figs. 9 and 11). 

3. Infrequently the bridge may persist until telophase and be broken 
by the cleavage of the cell (Fig. 7). 

In only three cells have bridges been observed at second division: 
in these the chromatids were associated terminally. 

In one individual (no. 8) more extensive abnormalities were found; 
they were as follows: 

1. Stickiness — A general stickiness was evident in some polyploid 
cells in which the chromosomes were clumped and connected by chro- 
matin strands. Some diploid cells at meiosis also showed this property. 
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Table 3. Chromosome variation in 250 
meiotic cells of individual no. 8 





Configuration type 


% 








observed 
MS NMNERINRE 35 Sore ya. 58.0 
RU a a aera 32.4 
an ae 0.4 
4. Acentric ring fragment 4.8 
5. Polyploig . 5. se 2.4 
6. L, with B” and SR. . 12 
7. Interchange .... . 0.8 
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Fig. 21a and b(x 2,070). Interchange association in individual 8 involving reciprocal 
exchange between the Z, and LZ, bivalents. Interchange points arrowed in drawing 


2. Delayed orientation — One or other of the L bivalents was some- 
times delayed in its orientation. In such bivalents the chiasmata were 
nearer the centromere than in those showing normal orientation. 


3. Pre-metaphase stretch — In 
some cells metaphase congression 
was preceded by a _ pronounced 
stretching of the bivalents; this was 
not observed to the same degree 
in other individuals. A comparable 
phenomenon was described by 
KLINGSTEDT (1939) in grasshopper 
species hybrids but he attributed 
it to decreased spiralisation. We 
think it probable that timing upsets 
are involved ; the spindle is organised 


before the chromosomes are in their metaphase state. The failure of 
pairing observed in some cells (e.g., Fig. 21) also indicates that pro- 
phase is of shorter duration than is normal. 
4. Structural changes — These were found only in the L chromosomes: 
(a) 32.4% of the cells observed at meiosis contained an L, bivalent 
with a lateral protuberance in the long arm of one of the homologues 
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23a 





22b 23b 


Figs. 22 and 23. Both from individual 8. 22: Pro-metaphase I in a cell with failure of 
pairing in M,, M; and M, and with a L, bivalent showing B’ and SR (x 1,550). 23: LZ, 
bivalent at metaphase I showing B” with SR (x 2,300) 


(Table 3: Figs. 15, 16, 18, and 19). As far as can be determined the 
homologue with the protuberance is longer than its partner by the extent 
of the protuberance, which is about the same size in all cells. Its posi- 
tion is also constant, in the vicinity of the centromere. In one cell a 
““branching”’ of the chromosome was found in this region (Fig. 20). 

Individual chromatids cannot always be traced but the loop may be 
of two kinds as shown in Figs. 25a and b. In some cases it may be an 
unresolved twist. 

In addition 4.8% of the cells without a protuberance contained a 
ring fragment (Fig. 17). Unfortunately no first anaphase cells were 
found in this individual and of 25 cells scored at pachytene all showed 
normal pairing. 

(b) Two cells were observed in which an interchange had occurred. 
One of the chromosomes involved in each case was the L, chromosome 
and the locus of exchange in this chromosome corresponded to the 
position of the protuberance (Fig. 21). 
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(c) In three cells what can be interpreted as chromosome (B’’) 
breakage with sister re-union (SR) was found, and again, in the L, 
chromosome (Figs. 22 and 23). The asymmetry of the resulting bivalent 
suggests that this error is also associated with the loop. 


D. Discussion 
I. Bridges at Anaphase 

Bridges similar to these we have described in C. brunneus have been 
found in many organisms, though more commonly at mitosis. Here 
they may occur spontaneously (DARLINGTON and Upcorr 1941; REEs 
1952; Brock 1955) or as a result of the treatment of dividing cells with 
either ionising radiations (LA Cour and RuTiIsHausER 1954; Davipson 
1957) or chemicals (DARLINGTON and KoLuLEeR 1947; DARLINGTON and 
McLetsuH 1951). 

Comparable bridges at meiosis have been described by KLINGSTEDT 
(1939) in the interspecific hybrid Chorthippus bicolor x Ch. biguttulus, 
by Watters (1954, 1957) in similar hybrids of the genus Bromus and 
by Regs (1955) in inbred rye. They have also been induced by X-ray 
treatment of pachytene-metaphase in Liliwm (CRoUSE 1954; Mirra 1958) 
and Trillium (WiLson, SPARROW and Ponp 1959). 

Bridges at the first and/or the second division of meiosis may be due 
to a variety of causes (Fig. 24). Possibilities J—3 are chromatid effects 
which should result in free fragments at some stage and the second possi- 
bility should give asymmetrical bivalents. Free fragments and asym- 
metrical bivalents have been observed only in the abnormal individual 
(No. 8) and we have found no evidence for inversion loop pairing (cf. 
Fig. 1). Consequently these three possibilities can be discounted. This 
is perhaps surprising since DARLINGTON (1936) found evidence for 
bridges of inversion origin in populations of C. brunneus (= C. bicolor = 
Stauroderus bicolor) and C. parallelus. The singular nature of this work, 
however, has been repeatedly emphasised by WuirE (1951, 1954 and 
1958). Indeed, DaruineTon himself later suggested to REES and 
THOMPSON (1955, footnote p. 403) that certain of the bridges which he 
described might have resulted from B” with SR (Fig. 24, 3). The form 
of the bridges figured by DarLineton makes it more probable that at 
least some of them are of the type we describe here. 

Possibilities 4 and 5 are sub-chromatid effects and imply the mul- 
tiple nature of the chromosome strand. That the chromosome is multi- 
stranded is not generally accepted. It is true that the chromosome 
usually behaves either as a single or as a double stranded structure (cf. 
FREESE 1958) but there are other lines of evidence that this is not 
always the case and these have been discussed by DARLINGTON (1955). 
Further evidence for the multiple structure of chromosomes comes from 
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Cause Configuration 
J. Inter- (a) or intra- (b) FF: _.Q 
chromosome crossingover | = Sszeee= = = 
in relatively inverted seg- a b (cf. Fig. 25/3) 


ments (structural) 





%© 


Inverted crossing over 





3. Chromosome breakage 
with sister chromatid 
reunion 








Partial reciprocal (a) or 
Hebe (b) Nil sila $2ESES2 EV SAARAEE 
etween homologues oanelinaes 


ha 








. Partial reciprocal (a) or 
inverted (b) crossing over 
between non-sister half 
chromatids of sistet chro- 
matids 


Localised adhesion bet- 
ween sister (a) or non- 
sister (b) chromatids with 
or without breakage 


Qo 








> 











. Interlocking of plectone- 
mically coiled strands 


“ 








Fig. 24. Possible explanations of bridge formation at meiosis. Proximal chiasmata have 
been included where they are necessary for the formation of a bridge at first division 





























a atuans See ata Diplotene Configuration 
Pachytene Pairirg Crossover Types (only loop chromatids shown) 
1. Inverted a O 
cc intra-chromatid 
B B crossover 
A A 2. Reciprocal b 
SS et ae intra-chromatid 
crossover = 
3. Reciprocal x 
sister-chromatid 
crossover 











Fig. 25. The consequences of intra-chromosome crossing over in an inverted duplication; 
3 can give interlocking 


electron microscope studies (Ris 1957) and the labelling experiments of 
La Cour and Prtc (1958). 

In Trillium the chromatids at late prophase can be resolved as two- 
stranded structures and Witson et al. (1959) have concluded that the 
2-armed bridges observed by them are of two kinds — true and false. The 
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first are due to non-sister half chromatid exchange (Fig. 24, 5a) where 
the half chromatids are relationally coiled. OsterGREN and WaKonNIG 
(1954), on the other hand, concluded that, although bridges with two side- 
arms were produced following coumarin treatment of Alliwm root tips, 
these were not due to sub-chromatid errors. They based their conclusion 
on the fact that chromosome, rather than chromatid, effects were found 
in the following division when breakage of the bridge was prevented by 
colchicine treatment. The expected consequences of what were regarded 
as sub-chromatid errors were not found at pollen grain mitosis in 
Gasteria either (DARLINGTON and KEFaLiinov 1957). Similarly TayLor 
(1958) found no evidence for half-chromatid exchanges in his material 
of Bellavalia romana but points out that these experiments do not 
show that sub-chromatid exchanges do not occur but, rather, indicate 
that if they occur they do not usually persist through a replicating cycle. 


In C. brunneus half-chromatids cannot be resolved but the available 
evidence indicates that the formation of a bridge is due to an association 
between sister strands and not to one between chromatids of different 
homologues. In the latter case the two side-arms of the bridge, which 
should belong to different homologues, would be on opposite sides of the 
bridge since loops between successive chiasmata come to lie at right angles 
to one another. But when the bridge is produced by an association 
between sister strands the two side-arms should lie, at least initially, 
on the same side of the bridge. In the majority of cases the side arms 
in Chorthippus, like those in T'rilliuwm, are on the same side. 


We have been unable to determine the precise nature of the associa- 
tion between sister chromatids in Chorthippus and it is possible that 
more than one cause can give the same superficial effect. For example, 
those cases where the two side arms are closely associated (Fig. 14) 
may be due to adhesion (Fig. 24, 6) or the relational coiling of sister 
chromatids (Fig. 24, 7) while the point effect (Figs. 11 and 12) may be 
due to an exchange or union between non-sister half chromatids (Fig. 24, 5). 


The association dces not appear to be related to the presence of 
heterochromatic segments as is the case in cold-treated Trillium (SHAW 
1958) and in the B chromosomes of rye (Mtntzine 1946). With the 
exception of M,, which is precocious, the only observable heterochro- 
masy in untreated cells of C. brunneus is shown by the ends of the auto- 
somes (Fig. 1). That the anomaly is confined to the distal region of the 
longer arms of the longest chromosomes suggests some control by the 
centromere as in the case of Scilla (REES 1953; La Cour and Rutis- 
HAUSER 1954) and Gasteria (DARLINGTON and KEFALLINOU 1957). 


In most organisms the chromosomes of the complement are closely 
synchronised in their behaviour, e.g., in their replication, orientation 
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and anaphase separation. Of course, certain special chromosomes, like 

those determining sex, often have a different cycle. Adjustment is 

achieved by selection but some measure of pre-adaption must be involved 

because a cell that does not behave properly the first time may not get 
“a second chance. 


The synchronised mechanical behaviour of the autosomes is achieved 
most easily when they are approximately the same size. Size differences 
often mean differences in chiasma frequency between bivalents and 
differences in the rate and degree of terminalisation which lead to asyn- 
chronous anaphase separation: lapse of sister chromatid attraction may 
precede proper orientation and spindle elongation may precede lapse of 
attraction. 

In Gasteria there is a sharp bimodality in chromosome size and there, 
as in Chorthippus, anaphase errors are confined to the long chromosomes. 
In Chorthippus there is no such bimodality but the longest chromosomes 
are 7—8 times the size of the smallest (cf. Dartincton 1936). It is 
possible therefore that the bridge errors in Chorthippus are symptomatic 
of the inadequacy of an adjustment that a range of chromosome size 
demands — “‘cell mechanics ... allows only a limited pattern of shapes” 
(DaRLINeTON 1956a). That this interpretation is reasonable is sup- 
ported by the fact that the same error appears to have been described 
in at least 3 species, C. brunneus; C.lineatus (BELAR 1927) and C. parallelus 
(DARLINGTON 1936). The complements of these species are so similar 
that they cannot be distinguished morphologically. 


Phenotypic differences between cells in the germ line do not usually 
reflect genetic differences. Thus, although the cells with bridges may 
give inviable products, genetically identical cells without bridges will 
survive to perpetuate their genetic basis (REES 1955). Competition 
between phenotypically different but genetically identical cells is effi- 
cient only if the elimination of the abnormal product reduces signi- 
ficantly the fertility of the abnormal type. When the abnormality is 
common selection will be very effective and a measure of stability will 
be rapidly reached. But as the error becomes less common, as it will 
with greater stability, fewer cells will be subject to selection and this 
probably explains why some instability is found in the majority of 
individuals. 

The only alternative explanation, in face of their regularity of 
occurence, is that selection plays a role in maintaining the bridges. 
It is improbable that the bridges themselves are of selective utility but 
their presence may be associated with a character of selective signifi- 
cance. This possibility is now being tested by a comparative study of 
bridge formation in different populations of the species. 
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II. The Abnormal Individual 
The anomalies associated with the L, chromosome are more readily 
explained if they are regarded as secondary changes. The primary 
anomaly which can best account for many of the secondary effects 
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Fig. 26a—e. The formation of meiotic loops on the basis of FREESE’s (1958) chromosome 
model. Only one homologue is shown. (a) Original chromosome prior to replication. DNA 
half helices and hydrogen bonds shown as solid lines, connecting blocks shown as circles. 
(b) Chromosome following replication. New complementary half helices shown in broken 
line. Connecting blocks of lower half-chromatid shown as half-circles to illustrate that 
linkages have not yet formed. (c and d) Possible alternative linkages in lower half chromatid 
leading to the formation of loop chromosomes (e). In (d) only the lower chromatid is shown 


is an inverted duplication (Fig. 25). On this basis many of the secondary 
changes can be explained as the result of intra-chromosome pairing with 
reciprocal or inverted crossing over. Those that can be accounted for 
in this way are illustrated in Fig. 25a—c. This situation is similar to 
that found by FRANKEL (1949a and b) in Triticum except that there the 
duplicated inversions were terminal and in some cases longer. 


Chromosome abnormalities in a Chorthippus population 15 


Now intra-chromosome pairing is not expected under the compete- 
tive conditions of inter-chromosome pairing (cf. DARLINGTON 1956b). 
It is true that some failure of inter-chromosome pairing was found in 
the abnormal individual but this does not characterise the cells with 
a loop chromosome. It is significant however that the protuberance is 
very near the centromere and in the L, bivalent effective pairing 
(i.e. pairing leading to chiasma formation) between homologues does not 
occur in this region. For the 
same reason, bridges and frag- ‘atest 
ments are not expected at first es: ne 


division though inversions may MOY 
be involved. P 
Alternatively the effects 
a 


shown in Fig. 25 can be explain- 
ed in terms of chromosomal 
breakage or regarded as errors 
in chromosome replication which 
do not necessarily depend on 
the pairing of homologous 
regions. Some of the aberra- 
tions must be regarded thus for 
they cannot be explained on 
the basis of crossing over. 
The interchanges, the branched 
chromosome and the small free Fig. 27a and b. Production of a branched chro- 
fragments come inthis category. mosome on the basis of the model illustrated in 

‘ ‘ . » Fig. 26. Half blocks are used to illustrate the 

Errors in replication which exchange involved. During the synthesis of the 
do not involve actual breakage, "2" half chromatids there is an exchange of 
and which are equivalent in their original upper half chromatid 
effects to crossing over inthe loop 
(Fig. 25a), are illustrated in terms of FREESE’s chromosome model in 
Fig. 26. This mechanism is not essentially different from the one we have 
proposed to account for some of the cases of supposed ‘transmutation’ 
(Lewis and Jon 1959b). In Fig. 27 an interpretation of the branched 
chromosome (Fig. 20) is given: this does involve one break in an original 
column as must three-strand double crossing over on the basis of 
this model. 

These explanations depend on the occurrence of a loop at the time 
of replication. This may be due to intra-chromosome pairing, or to 
torsion, when homologues are distinguished by a duplication/deficiency 
difference. That twisting, whatever its cause, may be important in 
relation to chromosome breakage has been indicated on many occasions 
(CaTCHESIDE, LEA and THopay 1946; REVELL 1954, 1958). However, 
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in the 25 cells observed at pachytene in this individual loops of the type 
proposed were not found. Similarly DaRLineTon (1936) found that in 
his material of C. parallelus, where bridges sometimes associated with 
free fragments occurred, many cells at pachytene were without inversion 
loops. In our material it is possible that the primary structural change 
arose in the abnormal individual during the course of development. If 
then the lineage of the abnormal cells are more or less synchronised in 
their division this might account for the discrepancy. The alternative 
of regarding the formation of each loop as a primary event is very 
unlikely. 

In the above discussion we have made a distinction between crossing 
over, reproductive errors and chromosome breakage. This distinction 
may be formal. On a Belling-type hypothesis of crossing-over for 
example, two strand crossing-over is, at least in some sense, a repro- 
ductive error. Further, three strand crossing-over, on all the chromo- - 
some models hitherto proposed, involves “‘breakage’’. 

In Gasteria undulata, DARLINGTON and Krra.iinov (1957) found 
that metaphase pairing was normal but that univalents were found at 
anaphase and these often showed mis-division. This discrepancy was 
explained on the basis of a ‘collapse’ of the bivalents concerned following 
a delay in orientation i.e., the lapse of attraction between sister chro- 
matids preceded permanent orientation. We have not observed this 
phenomenon though what may be intra-chromosome chiasmata are re- 
solved more quickly than others (Figs. 22, 23: cf. FRANKEL 1949). But 
we have observed delayed orientation in our material which we attribute 
to the presence of chiasmata near the centromere. The so-called P- 
bivalents are delayed in their orientation in inbred rye (REES 1955) and 
in spiders where congression is sequent (REVELL 1947). It may be 
significant that the pattern of chiasma distribution in Gasteria is of the 
Chorthippus type. 


III. The Floating Variant 


Chromosome behaviour is subject to genotypic control so that a 
change in the breeding system often leads to an increase in chromosome 
mutation (REEs 1955, Lewis and Joun 1959a). This is seen most 
clearly following a contraction of the mating group because the structural 
heterozygosity that may obtain following crossing also leads to chromo- 
some aberration. 

Some of the variation between cells in the abnormal individual of 
C. brunneus is probably due to genic unbalance — an unbalance follow - 
ing recombination rather than a change in the breeding system. The 
stickiness, failure of pairing and delayed orientation, for example, 
would come in this category. Some of the variation is due to the 
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occurence of a structural mutation during the course of development 
and the remainder can be regarded as the secondary effects of this 
change. 

The evolutionary significance of single, atypical individuals such 
as this is debatable. The difficulty lies partly in trying to distinguish 
between an adapted variant and one which is of prospective utility. 
While it is true that no variant can be regarded as unconditionally 
advantageous or disadvantageous there can be little doubt that some, 
at least, of the variation exhibited by a population can be of little 
utility under any of those conditions likely to be encountered in nature. 
This would appear to hold for the phenodeviants discussed by LERNER 
(1954). These types can be regarded as the price a species has to pay 
for a system that provides variation and variability. 

If we regard individual No. 8 in this light, then it offers little evolu- 
tionary prospect: it is a monster without hope. 

There is, however, another possibility. The production of new poly- 
ploid types shows how a species can, at times, arise from a single 
individual — a floating variant which is at no particular advantage, 
and is probably at some disadvantage, until a new environment selects 
a new type. In this case, that floating variants exist, persist and/or 
recur in populations under stable conditions is of paramount importance 
(DARLINGTON 1958). Indeed it is possible that species arising from sub- 
species is the rule where spatial and/or temporal barriers exist and 
species from floating variants where these barriers are absent. 

Viewed in this light, the floating variant may play the role of 
GoLpscuMIDT’s ‘hopeful monster’. But the monster may not be visibly 
different from its kin. The significance of large-scale structural re- 
arrangements. and numerical changes in the chromosomes. does not lie 
so much in their effects on those aspects of the phenotype which affect 
the competitive efficiency of the individual. Rather, their especial 
significance lies in the limitation they can impose on the exchange of 
genetic information both between chromosomes within individuals and 
between individuals (MaTHER 1953). Species hybrids are often struc- 
tural and/or numerical heterozygotes. 

That single individuals may play an important role in evolution 
may seem improbable but probability in prospect cannot be equated 
with probability in retrospect. 


Summary 
1. Bridges without fragments were observed at first anaphase of 
meiosis in the majority of individuals in a sample of 40 males from a 
wild population of Chorthippus brunneus. 


to 
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2. These bridges occur only in the longer chromosomes and their 
frequency between individuals varies from 5 to 42%. 

3. The exact nature of the bridges could not be determined. Various 
possibilities are considered and they appear to be due to errors involving 
sister chromatids or sub-chromatids. 

4. One of the individuals in the sample was distinctively abnormal 
showing: a) stickiness, b) failure of pairing, c) delayed orientation of 
bivalents with proximal chiasmata, d) polyploid cells, e) L,-loop chromo- 
somes at meiosis, f) acentric ring fragments, and g) breakage with or 
without interchange in the vicinity of the L,-loop. 

5. Errors a—c are attributed to unbalance and the loop chromosome 
e to a duplication/deficiency difference between homologues which 
occurred during development. The duplication may be inverted. 


6. Breakage in the vicinity of the loop may be due intra-chromosome 
crossing over in an inverted duplication while the other errors can be 
explained in terms of breakage and/or errors during replication in the 
loop. 


Acknowledgements. — We are grateful to Professors K. Matuer and C. D. 
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Aus dem Botanischen Institut der Universitat Wien 


GROSSENUNTERSCHIEDE DER CHROMOSOMEN 
VON KLEINIA SPINULOSA 


Von 
G. CzEIKa 


Mit 1 Textabbildung 
(Eingegangen am 5. Oktober 1959) 


Es ist bekannt, daB das Volumen der Chromosomen innerhalb eines 
Individuums nicht konstant ist. So sind haufig die Chromosomen der 
Dauergewebe gréBer als die der Meristeme, und auch in verschiedenen 
Dauergeweben sind Differenzen in der ChromosomengrdéBe festgestellt 
worden. Manchmal tritt auch im Zusammenhang mit endomitotischer 
Polyploidisierung eine Volumenzunahme auf (GRAFL; GEITLER 1939/40, 
1953; JAHNL; LAuBER; HoxtzerR; TscHERMAK-WoEss und DoLEZAL 
1953, 1957; Fenzi; TscuerMaK-Worss und HasitscuKa; CzEIKA). 
Umgekehrt kommt auch Verkleinerung der Chromosomen vor, so bei 
der Furchungsteilung tierischer Eier, der vegetativen Vermehrung der 
Diatomeen und in bestimmten Fallen auch im Verlaufe der endo- 
mitotischen Polyploidisierung (GEITLER 1948; HoLzER; TscHERMAK- 
Wokss und Do.eEzaL 1953; TscHERMAK-WoOESS und HasritscHKa). Nur 
selten lieBen sich diese Tatsachen zahlenmaéBig erfassen (GEITLER 
1939/40; TscHERMAK-WoEss und DoLEZzAL 1957). Eine Zunahme des 
Volumens kénnte auf einer Vermehrung der Mikrofibrillen (,,primére 
Polytanie‘‘ im Sinne von TscHERMAK-WokEss; vgl. HucHES-SCHRADER 
und ScHRADER; ALFERT und BaLaMuTH) oder, worauf GEITLER (1953) 
sowie TSCHERMAK-WoESS und DoLEZAL (1957) hinweisen, auf verschie- 
dener Spiralisicrung, einem wechselnden Hydratationsgrad oder einer 
Vermehrung von ,,Ballast‘‘-Material beruhen. Im folgenden wird ein 
neues augenfilliges Beispiel verschiedener intraindividueller Chromo- 
somen-Volumina kurz mitgeteilt. 

Zur Untersuchung gelangten oberirdische Organe von Kleinia 
spinulosa!. Die sukkulenten Blatter dieser Art sind im Querschnitt 
rund. Ein Wassergewebe, dessen diinnwandige Zellen nur sehr wenige 
Chloroplasten enthalten, erfiillt den zentralen Teil des Blattes und wird 
von einem kleinzelligen Assimilationsgewebe ringférmig umgeben. Die 
Zellkerne des Wassergewebes sind relativ groB und locker gebaut, jene 
des Assimilationsgewebes hingegen klein und dicht. Es findet so wie bei 


1 Die Pflanzen stammten aus dem Botanischen Garten der Universitat Wien. 
Die Praparation erfolgte nach der Karmin-Essigséure-Methode nach Fixierung in 
Alkohol-Eisessig 3:1 (Handschnitte und Quetschpraparate). 
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anderen Kleinia-Arten auch hier keine Endopolyploidisierung statt 
(vgl. CzzrKa). Induziert man durch Verwundung in diesen Geweben 
Zellteilungen, so kann man aber feststellen, daB die Chromosomen der 
beiden Kerntypen verschiedene GréBe haben. Eine Gegeniiberstellung 


be ) c a ge ; 
~ ad Ml 
5 \ “ ( ee” “ 
>) * We 
Ae 3 d > 


~” 4 d 


Abb. 1a—d. Metaphase-Chromosomen aus drei Geweben: J aus dem SproBmeristem, JJ aus 
dem Assimilationsgewebe des Blattes, JJ7 aus dem Wassergewebe des Blattes; a und b 
durchschnittliche GréBe der Chromosomen, c minimale GréBe, d maximale GréBe 


von Metaphase-Platten ergibt, da die Chromosomen aus Kernen des 
Wassergewebes stets ein bedeutend gréBeres Volumen besitzen als jene 
des Assimilationsgewebes (vgl. Abb. 1, III und II). Im Spro8meristem 
sind die Chromosomen noch kleiner als in den beiden Dauergeweben 
(Abb. 1, I). Die Volumenzunahme der Chromosomen beruht vor allem 
auf einer VergroBerung ihres Durchmessers, wihrend in der Lange die 
Differenzen wesentlich geringer sind. Im gleichartigen Gewebe gibt es 
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wohl Differenzen in der GréBe der Chromosomen; trotzdem sind die 
Unterschiede zu den anderen Geweben deutlich erkennbar (vgl. Abb. 1, 
T, Eu: Ee): 

Exakte Messungen sind infolge der Ahnlichkeit der Chromosomen nicht durch- 
fiihrbar, da man nicht einzelne zum Vergleich herausgreifen kann (SAT-Chromo- 
somen sind nicht immer erkennbar). Ebenso ist die optische Verkiirzung oft 
hinderlich und schlieBlich ist der MeBfehler im Vergleich zum Durchmesser der 
Chromosomen relativ hoch. Um einen gewissen Anhaltspunkt zu gewinnen, wurden 
trotzdem Messungen angestellt, die jedoch aus den angefiihrten Griinden nur 
Naherungswerte ergeben kénnen. 

Die Ermittlung des durchschnittlichen Chromosomenvolumens der 
drei Gewebetypen auf Grund von Zeichnungen ergab: Von je 10 Meta- 
phaseplatten des Meristems, des Assimilations- und des Wassergewebes 
lieB sich eine durchschnittliche Gesamtlange aller Chromosomen einer 
Platte von 81,5 4, 88,0 « und 89,9 « feststellen, die Durchmesser stehen 
im Verhaltnis von 0,6:0,8:1,1 4. Berechnet man das Volumen nach 
der Formel fiir den Zylinder, so ergeben sich Werte von 20,8 u? im 
Meristem, 39,9 ? im Assimilationsgewebe und 90,2 u? im Wassergewebe. 

Beim Ubergang vom Meristem ins Wassergewebe kommt es also zu 
einer Zunahme des Chromosomenvolumens auf ungefaihr das Vierfache. 
Ahnliche Unterschiede fand GErrLeR (1939/40) zwischen den Chromo- 
somen des meristematischen Nucellus und des di- und tetraploiden 
Wassergewebes des Blattes bei Rhoeo discolor. Bei Rhoeo kombinieren 
sich also in manchen Geweben die Unterschiede im Chromosomen- 
volumen mit Unterschieden im Grad der Endopolyploidie. Das Blatt 
von Kleinia spinulosa bleibt dagegen, wie oben erwahnt, einheitlich 
diploid. 

Zusammenfassung 

Wahrend des Wachstums des sukkulenten Blattes von Kleinia 
spinulosa nimmt das Chromosomenvolumen auffallend zu. Wie sich an 
wundreizinduzierten Mitosen in ausdifferenzierten Blattern feststellen 
laBt, betraégt es im Assimilationsgewebe ungefaihr das 2fache und im 
Wassergewebe ungefihr das 4fache des Chromosomenvolumens im 
Meristem. Worauf die Volumenunterschiede beruhen, ist noch nicht 
bekannt. 
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UBER DEN EINBAU VON H?-THYMIDIN IN DIE DNS UND DIE 
ENDOMITOSETATIGKEIT IN DER WURZEL VON VICIA FABA 


Von 
ELISABETH TSCHERMAK-WOESS 


(Eingegangen am 23. Januar 1960) 


Die Aufnahme von markiertem Thymidin in die Zellkerne von Vicia 
faba erfolgt nicht nur im eigentlichen Meristem der Wurzel, sondern 
auch in der Verlangerungszone, welche unmittelbar an das Meristem 
anschlieBt. Dies stellten PELc und La Cour mit Hilfe autoradiographi- 
scher Methoden fest. Des weiteren zitieren sie unver6ffentlichte, anderen 
Erfahrungen zum Grofteil widersprechende Resultate von SNoap, 
wonach sich mittels der Feulgen-Photometrie 4 C-Werte der DNS in 
2mm Entfernung von der Wurzelspitze und eine Reduktion der Feulgen- 
Werte in einer Region von 5—20 mm Distanz von der Spitze finden 
sollen!. Auf Grund der Befunde von Snoap wird mit Sicherheit an- 
genommen, da8 in der Wurzelrinde in 2 mm Entfernung von der Spitze 
keine DNS-Zunahme mehr erfolgt. Wenn trotzdem in diesen alteren 
Teilen ein H*-Thymidin-Einbau in die DNS zustande kommt, so miisse 
man ihn als Anzeichen eines Austausches von DNS-Komponenten be- 
trachten; — soweit die Befunde, Annahmen und Folgerungen von 
Petco und La Cour. Beriicksichtigt man jedoch die Kenntnisse tber 
das Vorkommen von Endopolyploidie (zusammenfassend zuletzt: 
TSCHERMAK-WoOEsS, 1956) und die Resultate der Feulgen-Mikrophoto- 
metrie von DEELEY, Davies und CHayEN — die PELC und La Cour 
zwar zitieren, aber anscheinend nicht richtig bewerten —, so drangt 
sich eine andere, zwanglosere Deutung auf. 

DEELEY, DAviIES und CHAYEN finden namlich in der sich differen- 
zierenden Wurzelrinde von Vicia faba 4—8 mm von der Spitze entfernt 
vorwiegend Kerne mit DNS-Werten von 4 C, einige mit 2 C und 8 C und 
daneben solche mit Zwischenwerten; fiir die ausdifferenzierte Wurzel- 
rinde geben sie nur 4 C- und 8 C-Werte an, und zwar verhalt sich die An- 
zahl der betreffenden Kerne ungefaihr wie 2:1 (vgl. die untenstehende 
FuBnote). Zusammen mit diesen Befunden sprechen alle Angaben von 


1 Den Wert C besitzen posttelophasische haploide Kerne, 2 C haben praprophasi- 
sche haploide und posttelophasische diploide Kerne; 4 C ist fiir praprophasische 
diploide Kerne und fiir praiendomitotische, in Endomitose befindliche und post- 
endomitotische Kerne des ersten Endomitosezyklus charakteristisch; zu letzterem 
vgl. TscHERMAK-WokEss (1959). 
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PeEtc und La Cour dafiir, daB die an das Meristem angrenzende, bei 
-1,9mm hinter der Spitze beginnende Zone, in der sie eine auffallende 
H*-Thymidin-Einlagerung in die Kerne feststellen, mit der Zone tiber- 
einstimmt, in der intensive Endomitosetatigkeit herrscht. Hier entstehen 
zunachst tetraploide Kerne; und wenn sich in einer Entfernung von 
‘ungefahr 4,5—6,5mm von der Spitze in den autoradiographischen 
Praparaten oberhalb vieler Kerne (etwa 25%) eine besonders hohe 
K6rnchendichte findet, so handelt es sich aller Wahrscheinlichkeit nach 
um oktoploide Kerne, in die im Zuge eines zweiten Endomitosezyklus 
besonders viel H*-Thymidin eingelagert worden ist. Fiir diese Deutung 
spricht vor allem der Befund tiber zweistiindige H%-Thymidinbehand- 
lung. Bei dieser fanden sich naémlich tiber Kernen in 4—7 mm Ent- 
fernung von der Spitze im Durchschnitt doppelt so viele Kérnchen wie 
iiber den am intensivsten markierten Kernen im Meristem. Bei den 
letzteren handelt es sich offensichtlich um 4 C-Kerne, die im Zug der 
praprophasischen DNS-Verdoppelung vom 2C- in den 4 C-Zustand 
iibergegangen waren, wahrend die ersteren im Zusammenhang mit einer 
zweiten Endomitose den Ubergang von 4C zu 8C hinter sich hatten. 


Tatséchlich kann man sich mit Hilfe stichprobenartiger Unter- 
suchungen sehr leicht davon tiberzeugen, da in der kritischen, knapp 
an das Meristem angrenzenden Zone bei gutem Wachstum reichlich 
Endomitosen ablaufen!. Diese sind gut kenntlich an der Zerstaéubung 
der Chromozentren. Die ersten Endomitosen kann man allerdings nicht 
mit Sicherheit von den letzten prophasischen Zerstaéubungen unter- 
scheiden, doch besteht in etwas alteren Abschnitten, wo keine Mitosen 
mehr vor sich gehen, nicht der geringste Zweifel, daB es sich um den 
endomitotischen Formwechsel handelt. Ubrigens laufen auch in der 
Wurzelhaube Endomitosen ab, und zwar unter anderem in den bereits 
von der Spitze durchwachsenen Teilen, die der Wurzel seitlich anliegen, 
allerdings nur in jiingeren derartigen Teilen. Daraus ist es leicht ver- 
standlich, wenn nach PELtc und La Cour auch in der Wurzelhaube 
intensiv markierte Kerne auftreten. Daf diese unmittelbar neben 
meristematischen Kernen liegen, ist nicht weiter erstaunlich, da die 
Region der Endomitosetatigkeit in der Wurzel so wie in den meisten 
anderen Geweben unmittelbar an die Region der Mitosetitigkeit an- 
schlie8t und sich mit ihr besonders bei Keimwurzeln auch gelegentlich 
tibergreift, was sich bekanntlich bei manchen Pflanzen im spontanen 
Auftreten polyploider Mitosen in Alteren Teilen des Meristems duBert. 
Wenn im vorliegenden Fall die ersten sicher als solche faBbaren Endo- ' 


1 Untersuchung an Handschnitten (Fixierung Alkohol-Eisessig, Farbung 
Karminessigsdure), die nur so weit gequetscht sind, daB der Zusammenhang der 
Zellen in Langsreihen gewahrt bleibt. 
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mitosen bei 2,1 mm von der Spitze auftreten (Haube wie bei DzELEy, 
Davies und CHAYEN und vermutlich auch PELc und La Cour nicht 
mit eingerechnet), wahrend sie im Material von PreLc und La Cour 
offenbar naher der Spitze abliefen, so hat dies nicht viel zu sagen, da 
ja das Meristem in Abhangigkeit von auBeren und inneren Faktoren 
verschieden lang sein kann!. Jedenfalls spielen sich die ersten sicher 
erkennbaren Endomitosen in Zellen ab, die eben beginnen sich zu ver- 
langern und védllig denen gleichen, die die beiden Autoren in ihrer 
Abb. 2b darstellen. 

DaB Endopolyploidie in der Wurzelrinde von Vicia faba vorkommt, 
geht iibrigens aus Experimenten und Beobachtungen von MELETTI 
hervor, der mittels 2,4. D bei Keimpflanzen Mitosestimulierung er- 
reichte; nahere Angaben iiber den hédchsten Polyploidigrad und das 
Verteilungsmuster der endopolyploiden Zellen macht dieser Autor jedoch 
nicht. Ho1izER sowie TscHERMAK-WoEss und Dotezat erhielten bei 
Heteroauxinbehandlung und tiber Seitenwurzelanlagen nur Teilungen 
in den inneren kleinzelligen, diploid bleibenden Rindenschichten, wahrend 
die é4uBeren nicht ansprachen; doch nahmen sie auf Grund der Gré8en- 
verhaltnisse der Kerne und Zellen und nach der Kernstruktur an, daB 
sie endopolypioid werden. In Analogie zu den Verhaltnissen bei Lens 
esculenta (HOLZER) und auf Grund des Vergleiches mit den Kernen in 
der Achse (FENZL und TscHERMAK-Wokss) ist als héchste Stufe Okto- 
ploidie so gut wie sicher zu erwarten. Dies stimmt mit den erwihnten 
Messungsergebnissen von DEELEY, Davies und CHAYEN iiberein. Wie 
sich die tetraploiden und oktoploiden Zellen tiber die peripheren Rinden- 
schichten verteilen, miiBte allerdings erst durch DNS-Messungen in 
situ oder durch karyometrische Untersuchungen geklart werden?. 

Die von Petc und La Cour angeschnittene Frage, ob nach Beendi- 
gung der DNS-Reproduktion ein Austausch von DNS-Komponenten 
erfolgen kann, laBt sich jedenfalls nicht auf dem von den Autoren 
beschrittenen Wege klairen. An Stelle endomitotisch wachsender Gewebe 
miuBten ausdifferenzierte Gewebe herangezogen werden, wobei zu beriick- 
sichtigen ist, da8 auch in diesen gelegentlich oder auch regelmaBiger 
spontane oder im Fall der Wurzeln durch Seitenwurzelbildung induzierte 
Mitosen stattfinden kénnen (vgl. z. B. TscHERMAK-WoEss und DoLEZAL; 
WINKLER). 

1 Ebenso verhalt es sich wahrscheinlich mit der Zone, in der Endomitosen 
ablaufen; vielleicht kommt es in diinneren Wurzeln auch zu einer relativ geringeren 
Endomitosetatigkeit als in dickeren, so daB ihre Zellen also niedriger polyploid 
bleiben bzw. etwas weniger Zellen endopolyploid werden. 

2 Offen ist auch noch die Frage, wo bei den mikrophotometrischen Unter- 
suchungen von DEELEY, Davies und CuHayeEn die diploiden Zellen der inneren 
Rindenschichten geblieben sind. Vielleicht wurden sie bei der Praparation zu- 
sammen mit dem Zentralzylinder entfernt. 
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Zusammenfassung 

Die von Petc und La Cour bei Wurzeln von Vicia faba festgestellte 
H?-Thymidin-Aufnahme in die Zellkerne der Streckungszone und der 
Wurzelhaube beruht offensichtlich darauf, daB in diesen Regionen im 
_fuge von 2 Endomitosezyklen eine DNS-Reproduktion erfolgt. Diese 
Deutung legen eigene Untersuchungen tiber die Lage von Kernen im 
endomitotischen Strukturwechsel nahe; doch ergibt sie sich bereits auf 
Grund der mikrophotometrischen Befunde von DrELEy, Davies und 
CHAYEN und auf Grund der allgemeinen Kenntnisse tiber die Verbreitung 
und das Zustandekommen der endomitotischen Polyploidie. Auch 
speziell fiir die Wurzelrinde von Vicia faba lagen schon Angaben tiber 
das Auftreten von Endopolyploidie vor und damit Anhaltspunkte fiir 
eine langer wahrende, iiber das eigentliche Meristem hinausgreifende 
DNS-Reproduktion. 

Die Ergebnisse von PELC und La Cour stellen somit keinen schliissigen 
Beweis fiir einen Metabolismus von DNS-Komponenten unabhaingig von 
der DNS-Reproduktion dar. 
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(LEPIDOPTERA, PSYCHIDAE) 

II. Mitteilung 
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I. Einleitung 


In einer ersten Studie dieser Untersuchungen tiber die Entstehung 
der Parthenogenese bei Solenobia triquetrella F. R. (SEILER 1959) wurde 
die bisexuelle Form analysiert. Einige Ergebnisse sollen in Erinnerung 
gerufen werden: 

1. Die bisexuelle T'riquetrella zeigt merkwiirdigerweise keine starkere Tendenz 
zur Parthenogenese, als rein bisexuelle Schmetterlinge sie zeigen. Das gilt auch 
fiir Lokalformen von Fundplatzen, an welchen neben der bisexuellen die diploid 
parthenogenetische Form vorhanden ist [z.B. Lagern (Ziirich), Ziegelbriicke 
(Glarus), OberdieBbach (Bern), Gurten (Bern) usw. ]. 

2. Ebenfalls unerwartet war die Tatsache, da das Sexualverhaltnis der bi- 
sexuelien T'riquetrella normal ist und wohl allgemein ca. 1:1 betragt. 

3. Auch die zytologische Analyse brachte insofern eine Uberraschung, als es 
sich herausstellte, daB T'riquetrella den XO- oder den XY-Typus der Geschlechts- 
chromosomen haben kann, wobei beide Typen an ein und demselben Fundort 
vorkommen kénnen. 

4. Es lieB sich zeigen, daf die bisexuelle Triquetrella im Begriffe ist, das offenbar 
leere Y iiber Bord zu werfen. 

Die vorliegende Studie bringt nun eine Analyse der diploid partheno- 
genetischen T'riquetrella. 

In einer vorlaufigen Mitteilung (SEILER 1953, hier friihere Lit. zum 
gleichen Thema) wurde summarisch tiber die Zytologie dieser Form be- 
richtet und versucht, das damals bekannte und noch bescheidene Be- 
obachtungsmaterial zu interpretieren. Befund und _ Interpretation 
k6nnen kurz so zusammengefaBt werden: 

1. Die Eireifung der diploid parthenogenetischen T'riquetrella scheint in allen 
Punkten derjenigen der bisexuellen Triquetrella zu entsprechen. Ferner scheint 
darin Ubereinstimmung zu bestehen, da& auch die diploid parthenogenetische 
Form den XO- oder XY-Typus haben kann. 

2. Sollte der Geschlechtschromosomen-Mechanismus normal ablaufen, so miiB- 
ten auch bei parthenogenetischer Entwicklung beide Geschlechter auftreten. In 
Wirklichkeit aber ist die diploid parthenogenetische Form thelytok. 

3. Im Laufe der ersten Entwicklung wird die Haploidie durch automiktische 
Vorgange zur Diploidie aufreguliert. Wie das geschieht, ist noch aufzuklaren. 
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Geschieht es durch Verschmelzung von Deszendenten des Eikernes, so waren 
beispielsweise beim XO-Typus Tiere ohne Geschlechtschromosomen und X X-Tiere, 
also Mannchen, zu erwarten. Die fehlen aber. 

4. Die Beobachtungstatsachen kénnen dagegen interpretiert werden unter der 
Annahme, da der Embryo nicht aus dem Eikern, sondern aus Richtungskérpern 
hervorgeht. 

Die vorliegende Arbeit prift nun an Hand eines ausgedehnten 
Beobachtungsmaterials die aufgestellte Arbeitshypothese. Es wird sich 

_ zeigen, daB die Entwicklung bei der parthenogenetischen S. triquetrella 
tatsichlich absonderliche Wege eingeschlagen hat. 


Weiter wird im folgenden das Tatsachenmaterial bereitgestellt, das 
bei der Diskussion der Fragen nach der Art des Uberganges von der 
bisexuellen zur diploid parthenogenetischen Vermehrung und von dieser 
zur tetraploiden Parthenogenese zu beriicksichtigen ist. 


Dem griindlichen Leser wird es nicht entgehen, daB unsere heutige 
Darstellung in einigen Punkten, die sich vor allem auf die Chromosomen- 
zahlen der 3 T'riquetrella-Rassen erstrecken, abweicht von friiheren 
Angaben in einigen vorlaufigen und zum Teil voreiligen Mitteilungen 
(SEILER und ScHAFFER 1938, 1941; SrrEeR 1941, 1942; SemER und 
GESSNER 1950). 

Die begangenen Fehler sollen keineswegs beschénigt werden; sie 
mogen aber dartun, wie schwer es bei unserem Objekt war, iiber die 
Zahlenverhaltnisse der Chromosomen und itiber die Art der Aufregu- 
lierung bei den automiktischen Vorgangen zur Sicherheit zu kommen. 


Hierin wird die vorliegende Arbeit die endgiiltige Lésung bringen. 
In anderen Fragen, welche sich auf die Art des Uberganges von der 
Bisexualitét zur diploiden und von dieser zur tetraploiden Partheno- 
genese erstrecken, konnten, wie wir glauben, zwar wesentliche Fort- 
schritte erzielt werden; aber die Gunst des Objektes ist noch nicht voll 
ausgeniitzt, und es bleibt hier noch viel zu tun iibrig. 


Ich (SemER) habe vielen Helfern zu danken. In erster Linie gebiihrt mein 
Dank der Mitarbeiterin Frl. Dr. SCHAFFER, die in den Jahren 1938—1941 als 
Volontirin im Zoologischen Institut der E.T.H. arbeitete und meine Untersuchung 
wertvoll férderte. 

Dann danke ich meinen friiheren Laborantinnen, Frl. Lent MULLER, jetzt 
Frau Gros, Frl. Inmcarp KistueEr, jetzt Frau Kessrz, die je lange Jahre die 
mikrotechnische Arbeit mit unermiidlichem Flei8 und vorziiglich erledigten. 
Ebenso danke ich dem friiheren Laboranten Martin Ratner, der fast alle Zeich- 
nungen anfertigte und mich beim Chromosomenzihlen unterstiitzte; auch an ihm 
hatte ich lange Jahre einen wertvollen Mitarbeiter. Auch dem jetzigen Assistenten, 
Dieter Buck, cand. phil. II, sei fiir seine Hilfe Dank gesagt. 

Prof. Dr. A. Rucu (Institut fiir allgemeine Botanik E.T.H.) hatte wiederum 
die Giite, simtliche Mikroaufnahmen zu machen; ihm schulde ich besonderen Dank. 
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II. Befunde 


1. Verhalten der diploid parthenogenetischen Weibchen von Solenobia 
triquetrella F. R., Bemerkungen iiber die Verbreitung dieser Rasse, 
Schliipf- und Aufzuchtresultate 

Man kann weder die Frage der Entstehung der diploid partheno- 
genetischen Form von Solenobia triquetrella diskutieren, noch kann man 
ihre Zytologie verstehen, ohne orientiert zu sein tiber Verhalten, Ver- 
breitung, Schliipf- und Aufzuchtresultate. 


a) Verhalten und Verbreitung 

Die Weibchen der bisexuellen Form strecken unmittelbar nach dem 
Schliipfen aus der Puppenhiille die Legerdhre vor und warten auf das 
Anfliegen der Mannchen (vgl. SEILER und Pucuta 1956, Abb. 2a und b, 
S. 125, und SemzrR 1959, S. 103—104). Nach der Begattung legen die 
Weibchen in einer knappen Stunde saémtliche Kier, ohne ihre Arbeit zu 
unterbrechen. Alle Kier entwickeln sich und liefern lebenstiichtige 
Raupchen. 

Unbegattete Weibchen der bisexuellen Rasse sind in der Regel nicht 
imstande, ihre Eier zu legen, obwohl sie wiederholt und ausdauernd 
Anstrengungen zur Ablage machen. Immerhin gliickt es ihnen relativ 
haufig, wenigstens einige unbesamte Eier zu legen; selten dagegen ent- 
steht ein mehr oder minder volJstandiges Gelege (SEILER 1959, Tabelle 2, 
S. 106). Zytologische Beobachtungen tiber die Entwicklung im unbe- 
samten Ei bisexueller Weibchen werden wir in dieser Arbeit mitteilen 
(vgl. S. 78); hier nehmen wir nur die Bemerkung vorweg, daB wohl ein 
Anlauf zur Entwicklung genommen wird, daB diese aber bald auf Irrwege 
gerat und steckenbleibt. Nur ganz selten entstehen fertige Raupchen, 
die aber in der Regel schon vor dem Schliipfen aus der Eischale, oder 
doch unmittelbar nachher, eingehen. 

Verhalten und Schliipfresultate sind bei der diploid parthenogenetischen T'ri- 
quetrella je nach der Herkunft des Materials verschieden. Deshalb sind einige 
Angaben iiber die Verbreitung der 3 T'riquetrella-Rassen (bisexuell, diploid und 
tetraploid parthenogenetisch) notwendig. 

Die geographische Verbreitung. Die bisexuelle T'riquetrella findet man 
haufig noch auf den Nunatak, den Inselbergen, die wahrend der vor- 
letzten und der letzten Vergletscherung eisfrei blieben (SEILER 1946). 
Viele Fundplatze kennen wir auBerdem in dem Gebiet zwischen Rhone- 
und Rheingletscher, das in der Wiirmvergletscherung eisfrei war. 

Die diploid parthenogenetische Form ist im schweizerischen Mittel- 
land vorherrschend, doch gibt es hier auch Fundplatze mit der tetra- 
ploiden Farm. Die Alpen haben nur die tetraploide Rasse. 

Von gréBter Bedeutung fiir die Fragen nach der Entstehung der 
Parthenogenese ist nun die Tatsache, daB es Fundplatze mit der bi- 
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sexuellen und der diploid parthenogenetischen Form gibt. Hier besteht 
die Hoffnung, iiber die Art des Uberganges von der bisexuellen zur diploid 
parthenogenetischen Vermehrung direkte Erfahrungen sammeln zu kén- 
nen. Wir kennen im schweizerischen Mittelland und Jura annahernd 
200 verschiedene Fundplatze mit der diploid parthenogenetischen Form; 
13 davon haben sicher auBerdem noch die bisexuelle Rasse; aber zweifel- 
los ist die Zahl der gemischten Fundplatze wesentlich héher, denn es ist, 
so wie die Dinge bei unserem Objekt liegen, nicht leicht, den Bestand 
eines Fundplatzes zu analysieren. Zwei der gemischten Fundplatze 
haben wir in jahrelangen Beobachtungen und in Experimenten griind- 
lich gepriift [Lagern (Ziirich) und Ziegelbriicke (Clarus)]; wir werden 
deshalb im folgenden wiederholt auf diese Lokalformen zu sprechen 
kommen. 

AuBerdem gibt es Fundplatze, an welchen nebeneinander die diploid 
und die tetraploid parthenogenetische Form vorkommt. Da kénnten 
wir die Chance haben, den Ubergang von der diploiden zur tetraploiden 
Parthenogenese direkt zu verfolgen. Wir kennen etwa 16 solcher Fund- 
platze; in Wirklichkeit werden sehr viel mehr vorhanden sein, denn der 
Nachweis, daB beide parthenogenetischen Formen nebeneinander vor- 
kommen, ist besonders schwer und zeitraubend. 

Endlich gibt es einige Fundplatze, die alle 3 Triquetrella-Rassen be- 
sitzen, so die Gipfelregion des Chasseron (Waadt). Auch diese Tatsache 
ist von gré8ter Bedeutung, denn sie zeigt, daB das Phanomen des Uber- 
ganges von der Bisexualitét zur tetraploiden Parthenogenese auf eng- 
stem Raum sich abspielen kann. 

Was nun das Verhalten der parthenogenetischen Weibchen nach dem 
Schliipfen aus der Puppenhiille anlangt, so scheinen die tetraploiden 
Weibchen die Instinkte der bisexuellen Weibchen ganz verloren zu haben, 
denn sie beginnen in der Regel sofort nach dem Schliipfen aus der 
Puppenhiille, und ohne die Legeréhre vorzustrecken, mit der Eiablage; 
ferner legen sie die Eier in einem Zuge und alle entwickeln sich. Das 
gilt nun auch fiir manche diploid parthenogenetische Lokalformen, 
wenn auch hier meist einige Eier in der Entwicklung stecken bleiben 
und vereinzelte Weibchen noch Anklange an das Verhalten bisexueller 
Weibchen zeigen. 

Die Weibchen der parthenogenetischen Lokalformen, von welchen 
wir sprechen, scheinen also die Werbeinstinkte bisexueller Weibchen 
verloren zu haben; dafiir besitzen sie zwei ,,Neuerwerbungen‘: Sie ver- 
mdégen ohne Begattung Eier zu legen, und in der Regel entwickeln 
sich alle oder doch fast alle. 

Man kann aber auch bei solchen Lokalformen Reaktionsketten bi- 
sexueller Weibchen auslésen. Kreuzt man parthenogenetische Weibchen 
mit Mannchen der bisexuellen Rasse, so stellt man als erstes fest, daB 
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sowohl die diploid parthenogenetischen Weibchen wie diejenigen der 
tetraploiden Form die Mannchen in gleicher Weise anziehen, wie die 
bisexuellen Weibchen das zu tun vermégen; auch wenn die partheno- 
genetischen Tiere die Legeréhre nicht vorstrecken sind also die Duft- 
driisen in Funktion. Das ist nicht verwunderlich, da ja auch sonst der 
ganze tubrige Genitalapparat normal ist, in keinem Punkte Riickbil- 
dungen zeigt und im groBen und ganzen auch normal funktioniert, wie 
Kreuzungsexperimente zeigten. 

Beniitzt man nun zur Kreuzbegattung Mannchen, welche schon 
mehrmals kopuliert haben und keinen Spermavorrat mehr besitzen, so 
tun die parthenogenetischen Weibchen dasselbe, was die bisexuellen 
Weibchen in dieser Situation tun, d.h. sie biegen nach der Kopulation 
sofort das Abdomen ein, senken die Legeréhre in die Tiefe des Sackes 
und versuchen, Eier zu legen. Das gelingt ihnen aber merkwiirdiger- 
weise nicht, sie ziehen vielmehr die Legeréhre aus dem Sack und strecken 
sie erneut vor, wie die bisexuellen Weibchen das tun, wenn sie von 
einem Mannchen begattet wurden, das kein Sperma mehr hatte. Nach 
kiirzerem oder lingerem Werben mit ausgestreckter Legeréhre biegen 
aber die parthenogenetischen Weibchen das Abdomen wieder ein und 
legen die Eier in einem Zuge und diese entwickeln sich. 

Also sind die Werbeinstinkte bei parthenogenetischen Weibchen 
noch nicht ganz verschwunden; das gilt fiir die tetraploide Form, vor 
allem aber fiir die diploid parthenogenetische. 

Damit haben wir solche Lokalformen charakterisiert, bei welchen die 
parthenogenetische Vermehrung fast ganz eingefahren ist. 

Die Mehrzahl der diploid parthenogenetischen Lokalformen ist aber 
noch nicht so weit; sie zeigt im Verhalten der Weibchen nach dem 
Schlipfen und wahrend der Eiablage mannigfache ,,Zwischenstufen‘ 
zwischen der bisexuellen Vermehrung und der perfekten Parthenogenese. 
Auch in bezug auf die Entwicklungsfahigkeit der unbesamten Eier gilt 
entsprechendes. Die Weibchen mancher Fundplatze zégern regelmaBig 
mit der Eiablage, bleiben kiirzere oder langere Zeit ruhig ausgestreckt, 
strecken dann sogar die Legeréhre vor, genau so, wie die bisexuellen 
Weibchen das tun, versuchen hierauf die Ablage, kommen mit der Lege- 
rohre aber oft wieder aus dem Sack heraus und strecken sie erneut vor. 
Nach wiederholten vergeblichen Versuchen gelingt schlieBlich die Eiab- 
lage. Die erfolgt meist nicht in einem Zuge, sondern mit Unterbrechun- 
gen. Auch werden gelegentlich nicht alle Kier abgelegt. Endlich — und 
das ist der interessanteste Punkt — entwickeln sich haufig nicht alle 
Eier zu fertigen Raupchen; ein ansehnlicher Teil der Eier kann in der 
Entwicklung stecken bleiben. 

Das alles trifft zwar vor allem fiir die parthenogenetische Form 
gemischter Fundplatze zu. Aber auch die Weibchen rein diploid par- 
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thenogenetischer Fundplatze kénnen sich so verhalten (vgl. Erlach und 
Birrwil). Zwischen Freilandtieren und Kulturtieren derselben Lokalform 
besteht kein Unterschied. Einige Protokollausziige mégen dienlich sein. 


Abkiirzungen: schl = Schliipfen; r = ruhig ausgestreckt, Legeréhre also nicht 
vorgestreckt; e = Einbiegen des Abdomens zur Ablage; A = Eiablage; Af = Ab- 
lage fertig; L = Legeréhre vorgestreckt; Fr = Freilandweibchen; K = Kulturtiere. 


a) Rein diploid parthenogenetische Lokalformen. 


Dotzigen (Bern) 
Fr 2 Nr. 1, schl 12. 4. 53, 6.30//r/A 6.36’ 
——— 2, — 13.——, 6.58’/r/A 7.00’ 
— 3, — 16.——, 7.00’/r/A 7.02’/Af 7.45’ 
, 7.21'/r/A 7.26’/Af 8.25’ 
— — ——, 7.34’/r/A 7.47’/Af 8.40’ 
— — ——, 9.35’/r/e 9.387/L 9.50’/A 9.55’ 
usw. 
1, sch] 21. 4. 55, 6.20’/sofort A 
2, — — ——,, 6.20’/sofort A 
3, — — ——, 7.53’/r/A 7.59’ 
——--4, — — ——, 7.54’/r/A 8.01’ 
5 
6 


| 
| 
| 
Dore w 
| 
| 
| 
| 


— 22,— —, 6.25’/r/A 6.37’/Af 7.30’ 
, — 23.——, 5.50//r/A 6.04’/Af 6.45’ 
usw. 

Bei dieser Lokalform ist die Parthenogenese also eingefahren. Den 
nachsten beiden Lokalformen bereitet die Ablage unbesamter Kier 
Schwierigkeiten. 

Erlach (Bern) 

Fr 2 Nr. 1, schl 25. 3. 54, 6.39’/r/L/e 6.47’/L 6.57’/e 7.11//L/e/L/A 7.30’ 


——— 2, — — ——, 6.37'r/e 6.38'/L 7.05’/e/Lje/A 7.11’ 
——— 38, — 2.4.—, 6.24’/r/e 6.26’/L 6.31'/e 6.50'/L 6.51’/e 7.02'/L 7.10’/A 7.25’ 
——— 4, — — —~—, 6.15’/r/e 6.16//r 6.18’/e/L 6.26’/dann Kop. x 3 

——— 5, — 3.——,6.30’/e 6.30//L 6.40’/e und A 6.50’ 

—— — 6, — — ——, 6.30’/e 6.30//L 6.55’/e 7.00'/A 7.05’ 

K QNr. 1, schl 16. 4. 55, 6.05’/e 6.50'/L7.05’/e 7.25’/A 7.25’ 

a a 

——— 3, — 20.—~, 7.00//L/e 7.10’/L 7.30//A 7.40’ 

——— 4, — — —~—, 7.00'/r/e 7:07'/L 7.30’/e und A 7.40’ 

——— 5, — ———,7.00'/r/e 7.07’/L 7.30’/e und A 8.05’ 

——— 6, — 22.——, 7.00’/L/e 7.10’/L 7.30—8.00'/A 8.00’ 


Rund 50 Weibchen dieser Lokalform wurden zu Kreuzungen beniitzt ; 
sie bogen sofort nach der Begattung ein und legten die Kier in einem 
Zuge. 


Birrwil (Aargau) 
Fr 9 Nr. 1, schl 18. 4. 46, 5.56’/L 6.00’/e 6.20’/dann A, 10 Uhr noch nicht fertig 


K —— 1, — 6.4.47, vor 6.00’/L/e 6.30’/L/e 6.45’/L 6.50’/e 7.00’/L 7.05’/e/L 
8.20’/dann Kop. 
——— 2, — — ——, 6.25’/L/e 6.30°/A 6.45’ 
——-— 3, — — ——, 6.25’/L/e 6.55’/A 7.07’/ist 10.20’ noch nicht fertig 
——— 4, — — —~— , vor 6.25’/L/e 6.50’/L 7.00’/e/L 8.05’/ist 10.20’ noch nicht 
fertig 
——— 5, — — —-— , vor 6.25’/L/e 6.45’/L 6.50’/e 7.00’/A 7.07’/L 10.00’/dann A 
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Zwei Weibchen dieser Lokalform, die begattet wurden, legten sofort 
nach der Kopulation und in einem Zuge. - 


B) Gemischte Fundplatze mit der bisexuellen und der diploid 
parthenogenetischen Form. 


Léigern (Ziirich-Aargau) 

Dieser Fundplatz ist, was das Verhalten der Weibchen anlangt, heterogen. 
. Es gibt, wie die folgenden Notizen dartun, Freilandtiere, welche kurz nach dem 
Schliipfen mit der Eiablage beginnen, andere strecken erst die Legeréhre, und die 
Ablage erfolgt mit Unterbrechungen. Dasselbe trifft zu fiir Kulturtiere. 


Fr 2 Nr. 1, schl 9. 4. 35, 6.30//r/A 6.35’/Af 7.40’ 


——— 2, — — ——, 6.30//r/A 6.45’/ Af 7.45’ 

——— 3, — ———, 6.30'/r/L bis 7.45’/e/A 7.55’/Af 9.00’ 

——— 4, — ———, 6.30’/r/L bis 8.00’/A 8.00’/9.15’ noch nicht fertig 
——— 5, — — ——, 6.30’/L bis 7.10’/A 7.10’/9.15’ noch nicht fertig 
——— 6, — — —— , 6.00’/A 6.55’/L/7.15’A Versuch/L bis 10.00’/dann A 


2 Kultur 1, 1938, fast alle Weibchen legen nach kurzem Zégern parthenogenetisch. 
— — 23, 1939, wie vorhin, aber mehrere Weibchen strecken erst L 
— — 24,1939, — — —- — — — —_-— 


Ziegelbriicke (Glarus) 
Fr 2 Nr. 1, schl 15. 4. 44, 6.13’/r/A 6.17’ 


——— 2, — — —-—,, 7.12’/r/e 7.14'/L 7.17'/A 

——— 3, — 16.——, 6.25’/r/e 6.40’/legt wenig 

——— 4, — 17.——, 6.10°/L/A 

K @Q Nr. 1, schl 20. 4. 41, 16.05’/e 16.10’/L/e 16.23’/L/A 16.30’ 
——— 2, — 21.——, 17.40‘/L/A 17.45’ 


Kultur 47, schl 11. 4. 47, ad 2 schl gleichzeitig, 73 L kiirzere Zeit 
10 L lange/A/11.15’ noch nicht fertig 
Kultur 6, sch] 14. 4. 47, A parthenogenetisch entweder sofort, oder L kiirzere oder 
lingere Zeit 
Kultur 3, 1947/48 aus Kultur 6, 1946/47, A parthenogenetisch entweder sofort, oder 
L kiirzere oder langere Zeit. Viele Tiere meist kurz L 


Biel (Bern) 
Kultur 6, 1944/45 
2 Nr. 1, sch] 23. 3. 45, 7.50’/e/braucht lange, bis A parth. fertig 


—— 2, — ——-—, 7.35'/A 7.35’ 

—— 3, — ———, 7.45’/e 7.50’/ist 10.20’ mit A noch nicht fertig 

—— 4, — — ——,, 8.05’/r/e 8.07’/ist 10.20’ mit A noch nicht fertig 

—— 5, — — —-—, 7.45//r/e 7.50’/L 7.55’/e 7.55’/ist 10.20’ mit A noch nicht fertig 
— 6-13, — ———, 7.00’/r/e/L/e/A. 2 brauchen lange, 3 2 sind 16.00’ noch 


nicht fertig 


Aus den mitgeteilten Tatsachen zeigt sich jetzt schon, daB bei der 
diploid parthenogenetischen Triquetrella die parthenogenetische Vermehrung 
nur mehr oder minder eingefahren ist, und daB alle Lokalformen wohl auf 
bisexuelle Vermehrung umschalten kénnen. DaB das letztere méglich ist, 
ergibt sich aus den Kreuzungsversuchen, und warum es moglich ist, 
wird die zytologische Untersuchung zeigen. 
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b) Schliipfresultate 

Wir hatten bei unseren Aufzuchten diploid parthenogenetischer 
Lokalformen wohl friih schon wahrgenommen, daB fast immer einige 
Embryonen in der Entwicklung stecken bleiben, die Bedeutung dieser Tat- 
sache aber erst spat erfaBt und es deshalb auch versiumt, systematisch 
Beobachtungsmaterial zu sammeln. Die Aufzeichnungen, welche wir be- 
sitzen, sind in Tabelle 1 zusammengefaBt wiedergegeben. Alle aufgefiihr- 
ten Lokalformen, au8er Birrwil, stammen von gemischten Fundplatzen 
(bisex. und diploid parth.), und die Weibchen, welche die Gelege liefer- 
ten, sind Kulturtiere, abgesehen von Auw und Gurten; hier beniitzten 
wir Freilandweibchen. Wir geben in der Tabelle 1 an, wie viele Raupchen 


Tabelle 1. Schliipfresultate (Durchschnittswerte) 


























y Zahl der | Ra cntwi 1s 
Zucht- os Lokalform ge- entwickelt, we bis = 
sane” | Golo gqnitption | mich | agen: | woke 
1936/37 | 12 | Lagern Kultur 57/b . 90 1,9 — 4,25 
1944/45 21 Biel Kultur6... . 69,5 33,3 0,8 0,4 
1946/47 43 Ziegelbriicke Kultur 6 | 106,8 3,9 1,6 i? 
es 76 Ziegelbriicke Kultur 5 | 113,5 2,4 0,5 1,2 
ax 30 | Im Fang Kultur4. . 87,6 3,8 0,3 0,8 
re 35 Birrwil Kulturl . . 15,2 1,4 2 88,2 
1947/48 1 | AuwFreiland ... 61 1 — 3 
ae 7 Gurten Freiland . . 52,7 1,9 0,3 6,7 
Sy 12 | Rotschuh Kulturl . 26,4 9,8 — 25,6 


durchschnittlich pro Gelege schliipften, wie viele mehr oder minder voll- 
staindig entwickelt waren, aber nicht schliipften und wie viele nur biszu dem 
Stadium sich entwickelt hatten, in welchem das Augenpigment gebildet 
wird. Kier, welche in der Entwicklung nicht so weit kamen, nennen 
wir ,,unentwickelt“‘, wissen aber, daB diese Benennung ungenau ist 
(vgl. S. 78). 

Wie man sieht, bleibt immer ein kleinerer oder gréRerer Teil der 
Tiere in der Entwicklung stecken. Den extremsten Schlipfresultaten 
an Birrwil trauten wir nicht, haben deshalb diese Lokalform 1959 noch- 
mals gepriift und dazu ausschlieBlich Freilandgelege beniitzt. Diese 
trugen wir! am 23. 4. 59 ein, zu einer Zeit, als die Embryonalentwick- 
lung wohl abgeschlossen war, denn das Schliipfen der Raupchen begann 
schon am 7.5.59. Die Tabelle 2 gibt die Schliipfresultate. 

Wie die Zusammenstellung zeigt, ist kein Gelege vorhanden, in wel- 
chem alle Tiere geschliipft waren. Weiter muB festgestellt werden, daB 
die Zahl der Eier, die auf irgend einem Stadium der Embryonalentwick- 


1 Das hei&®t: Herr Tépret, dem ich fiir seine neuerliche Hilfe meinen wairmsten 
Dank sage. 
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Tabelle 2. Birrwil, Freilandgelege (Schliipfresultate) 

alan Schliipf- CESS Zahl der Entwickelt, | Bis Augen- Tent 

Csr | atum | “Gere /egghldptien | micrtt | enewickert | WHCkelt 
1 \1./12. 5 74 20 5 5 ad 
2 — 114 65 ll 4 34 
3 10. 5 89 14 i 6 62 
+ — 90 47 17 — 26 
5 — 65 12 3 10 40 
6 9. 5 75 74 1 —_ —_ 
tf 10. 5 14 5 2 2 5 
8 — 67 65 — — 2 
9 11./12. 5 131 114 2 15 
10 — 3 2 — — 1 
11 19.5 102 60 5 9 28 
12 — 94 6 1 6 81 
13 — 4 1 1 1 41 
14 — 57 20 4 10 23 
15 — 72 50 — 1 21 
16 9.5 89 84 1 — 4 
17 | 11./12.5 89 65 1 3 20 
18 10. 5. 75 30 4 10 31 
19 11./12. 5 83 13 3 4 63 
20 9. 5. 77 73 —_ 3 1 
21 - 84 74 2 — 8 
22 10.5. 78 54 6 18 
23 8. 5. 74 69 3 - 2 
24 9. 5. 95 94 os —- 1 
25 11./12. 5. 84 33 8 13 30 
26 — 118 82 2 — 34 
27 8.5 58 52 4 2 
28 9.5 88 87 1 — —_ 
29 10.5 75 28 14 14 19 
30 98 96 — 2 — 
31 9.5 89 79 3 - z 
32 — 70 18 4 10 38 
33 — 97 37 1 21 38 
34 8.5 on 70 —_ — 1 
35 -- 64 13 8 3 40 
36 10. 5. 82 76 5 — 1 
37 8. 5. 89 86 2 — 1 
38 9.5: 78 67 10 — 1 
39 8. 5. 115 110 2 1 2 
40 = 15 —_ 3 —_ 12 
41 _ 4] 18 7 5 ll 
42/43 — 198 186 — 4 8 
At 81 76 3 —_ 2 
45 me 1] 10 ] — — 
46 _ 88 80 + 2 2 
47 dies 74 70 3. —_ 1 
48 8. 5. 50 9 3 13 25 
49 10. 5. 94 87 2 1 + 
50 8. 5. 72 18 22 11 21 
5l 9..5. 85 69 5 = ll 
52 11./12. 5 9] _ 36 1 54 
53 — 64 — 64 — —_ 
Py 4075 2668 296 175 936 

in % 100 65,5 7,3 3 23,0 
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lung stecken blieben, in den verschiedenen Gelegen sehr verschieden ist. 
Es gibt Gelege, in welchen fast alle Eier schliipfende Raupchen lieferten 
(z.B. Nr. 6, 8, 9, 16, 20, 24, 28, 30, 34, 36, 37, 39, 42, 43, 46, 47, 49), und 
es gibt andere, in welchen die Mehrzahl der Eier unentwickelt blieb 
(z.B. Nr. 3, 5, 12, 13, 19, 35, 52). 

Endlich fallt' auf, daB die Zahl der Hier in den verschiedenen Gelegen 
sehr verschieden groB ist, und daB es Gelege gibt, die nur wenige Eier 
haben (Nr. 7, 10, 40, 45). Da handelt es sich bestimmt nicht um Gelege, 
die von Weibchen stammen, welche etwa in der Ablage gestért worden 
waren, denn die Kier waren zugedeckt mit Afterwolle; also ist es diesen 
Weibchen nicht gegliickt, mehr Hier zu legen. Sie tun am Ende der 
Ablage dasselbe, was unbegattete bisexuelle Weibchen tun; auch diese 
decken ihre ,,Gelege‘‘, die oft nur aus einem Ei bestehen, mit Afterwolle 
zu, wie das bei der normalen Ablage geschieht. 

Man konnte in Versuchung kommen, aus diesen Tatsachen zu schlie- 
Ben, daB das Material des Fundplatzes Birrwil heterogen sein muB. 
Alle unsere Erfahrungen sprechen aber gegen eine solche Folgerung. 
Viel wahrscheinlicher diirfte es sein, daB die Schliipfresultate sowohl 
wie das Verhalten der Weibchen nach dem Schliipfen aus der Puppen- 
hiille und bei der Eiablage dafiir sprechen, daB die Parthenogenese: bei 
der Lokalform von Birrwil (und analogen Lokalformen, so Erlach) noch 
nicht perfekt ist und es von Zufalligkeiten abhangen mag, ob ein be- 
stimmtes Weibchen dies oder jenes tut, und ob bei der parthenogeneti- 
schen Entwicklung Wege eingeschlagen werden, die zum Ziele fihren, 
oder ob die Entwicklung auf Irrwege gerat und stecken bleibt. DaB 
beides méglich ist, wird die zytologische Untersuchung zeigen. 


c) Aufzuchtresultate 

Im Laufe der Jahre haben wir viele Aufzuchten diploid partheno- 
genetischer Lokalformen durchgefiihrt. Die Resultate sind in der 
Tabelle 3 zusammengefaBt. 

Wir stellen fest, da8 alle gepriiften Lokalformen thelytok sind, aber 
nicht rein thelytok, denn es kénnen vereinzelt Mannchen und seltener 
Gynander oder andere sexuelle Mosaiktiere auftreten. Fast alle Lokal- 
formen, die Mannchen ergaben, stammen von gemischten Fundplatzen 
(bisex. und diploid parth.) oder von Fundplatzen mit einer T'riquetrella- 
Form, deren Weibchen sozusagen nur widerwillig parthenogenetisch 
legen (z.B. Erlach) oder doch sehr lange brauchen, bis alle Eier gelegt 
sind (wie z.B. Niederweningen). Das alles kann nicht Zufall sein! Es 
ist ein neuer Ausdruck dafiir, dap die parthenogenetische Vermehrung hier 
noch nicht ganz stabilisiert ist und der Mechanismus, der Mannchen be- 
stimmt, vereinzelt noch spielt. 
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Tabelle 3. Diploid parthenogenetische Lokalformen (Aufzuchtergebnisse) 































































































































































Ergebnis 
Zahl de: . 
Nr. Zuchtjahr Lokalform re ayes = 
zuchten 3 Odar 
J.-Tiere 
1 | 1937—i941 | Lagern 16 638 — — 
2 1940/41 SG IRE ie ee 1 69 1 — 
3 1940/41 TOC Me aon cerca 1 26 1 --- 
4 1941/42 [PET Eee Remaster cet a 267 a a 
5 1941/42 Hapern. §26 32 cen wane 1 69 — 1 
6 1941/42 MGleMOR 6 5. St ee 1 67 —- = 
One 1941/42 Egerkingen. ..... 1 54 = 2 
8 1941/42 Wettingen..... ke ] 49 2 1 
9 1942/43 Bélchen, Egerkingen, Wet- 
tingen, Niederweningen 6 486 — — 
10 1942/43 Niederweningen. .... . 1 57 2 — 
ll 1943/44 Villigen, Gislifluh, AlbispaB, 
Villeret, L’Isle, Genf, Chau- 
mont, La Coudre, Mont- 
richer, Amden, Regens- 
berg, Homberg .... . 12 470 — -- 
12 1944/45 Stafa, Birmensdorf, 
St. Cergues, Le Pont 4 130 — a 
13 1944/45 BION Sicr 020 tah ot LE eae 1 93 1 — 
14| 1945/46 | Wildhaus .... . 1 Gf} = po 
15 1945/46 Ziegelbricke ....... 1 69 1 — 
16 1946/47 Birrwil, Huttwil, Erlenbach, 
Ziegelbriicke, Buochli . . 5 346 = _ 
17 1946/47 ECAR YS pa Ser a ] 42 1 a 
18 1946/47 Ziegelbriicke . ...... 1 73 1 i} 
19 | 1947—1949 | Rotschuh, Ziegelbriicke, Im 
Fang, Nafels, OberdieB- 
bach, Merenschwand. . . 7 484 —— — 
20 | 1949—1954 | Ziegelbriicke, Lagern, 
Dotzigen, Weesen . 6 272 — — 
21 1954/55 MOPARTS. 125 25°. esti ern 7 ee 1 81 1 — 
22 1955/56 Pioteigen., 7)45'15 7 2 56 a 
23 1955/56 Erlach Mer I 26 — 1 
pa 83 3987 ll 6 


Es wird eine wichtige Aufgabe der zytologischen Untersuchung sein, 
diese Aufzuchtresultate zu erklaren. 
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2. Zytologie der diploid parthenogenetischen Triquetrella 
a) Uberblick iiber den Ablauf der Reifeteilungen 


Zur Zeit der Eiablage ist bei der diploid parthenogenetischen T'ri- 
quetrella, gleich wie bei anderen Schmetterlingen, das Metaphasen- 
stadium erreicht (Tafelabb. 1—4). Die Spindel kann noch im Dotter 
liegen (1—3), die Spindelachse in jeder beliebigen Orientierung. In 
spateren Kernteilungsstadien (14—17) ist die Spindel an die Eioberflache 
hinausgeriickt und steht jetzt immer senkrecht zu ihr. 

Wir werden iiber die Zahlenverhaltnisse der Chromosomen im nach- 
sten Kapitel berichten, miissen aber hier vorwegnehmen, daB die diploide 
Zahl 61 bzw. 62 betragt; also miBte die haploide 31 sein. Sie betragt 
verbliiffenderweise auch tatsachlich bei den vielen Lokalformen, welche 
wir priften, ausnahmslos 31. 

Daraus ergibt sich, daB bei der diploid parthenogenetischen Form die 
Konjugation der Chromosomen ebenso regelmafig und vollkommen sich 
vollzieht, wie bei der bisexuellen Triquetrella. 

Was in der Metaphase I vorliegt, sind also Tetraden. Die Tafelabb. 1 
gibt eine Polansicht der Aquatorialplatte der ersten Reifeteilung. Auf 
diesem Stadium ist es oft nicht leicht, die genaue Zahl der Tetraden 
festzustellen, denn diese liegen in variablen Verbanden vor. Das ist bei 
der bisexuellen T'riquetrella (SEILER 1959) und bei der tetraploiden 
(SEILER 1923, Tafel I, 3) nicht anders und scheint fir Schmetterlinge 
haufig, wenn nicht allgemein, zuzutreffen. 

Die Ursache fiir diese zufalligen Assoziationen ist noch dunkel; zwar 
gibt K. ScHArrer (1944) eine Deutung, die willkommen ware, wenn die 
Voraussetzungen richtig waren: Nach ScHAFFER wird das ,,Eliminations- 
material‘‘, von dem gleich die Rede sein soll, nach auBen von den 
Tetraden abgeschieden, bildet auf diesem Stadium eine Art Pellikula 
um die Tetraden, und an diesem Material sollen nun die Tetraden ver- 
kleben. Aus der ,,Tetraden-Pellikula‘‘ schliipfen dann die Dyaden heraus 
und wandern polwarts. 

Der Vorgang der Elimination ist in verschiedenen Arbeiten (vgl. 
SEILER 1914, 1923) geschildert worden; hier geniigen einige erginzende 
Bemerkungen. Die Tafelabb. 2 gibt eine Seitenansicht der Metaphase I 
aus einem Hi, das viel Eliminationschromatin abscheiden wird, Bild 3 
eine Seitenansicht bei starkerer VergréBerung aus einem Hi, das wenig 
eliminieren wird. Wird wenig ausgeschieden, so bleibt der Raum zwischen 
den Dyaden bei Heidenhainfaérbung klar, und man sieht die Fasern, 
durch welche die Dyaden verbunden sind (3 und 4); wird viel Elimina- 
tionschromatin ausgeschieden, so kommen die schwarzen Kugeln oder 
Hohlkugeln des Eliminationschromatins zwischen diese Verbindungs- 
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fasern zu liegen (8, weniger deutlich in 7 und 9; vgl. auch Tafelabb. 2 
fiir die bisexuelle Triquetrella, SEILER 1959, und Tafel I, 8, 9, fiir die 
tetraploid parth. Form, SEILER 1923). 

DaB das Eliminationschromatin also anders ausgeschieden wird, als 
ScHAFFER annimmt, ist offensichtlich. Ris und KLEINFELD verdanken 
wir eine mikrochemische Analyse dieser Vorginge: ““The elimination 
chromatin (von Solenobia) is therefore essentially ribonucleoprotein‘‘ 
(Ris und KLEINFELD 1952, S. 370). 

Stehen die Dyaden so, da8 dem Beschauer nur eine Chromatide 
zugekehrt ist, so sieht man natiirlich je nur eine Verbindungsfaser (6), 
auf der scheinbar das Eliminationschromatin gegen den Spindelaquator 
abflieBt. Dank dieser Verbindungsfasern kann man wahrend der 
Anaphase I in Seitenansichten Tochterchromosomen leicht erkennen 
(6, 8), und es bleibt die Anordnung der Chromosomen wahrend des 
Auseinanderwanderns der Tochterplatten gewahrt, so da Tochter- 
chromosomen identifiziert werden kénnen. Die Tafelabb. 11 und 13 
geben Tochterplatten der friihen AnaphaseI samt der zugehérigen 
Eliminationsplatte (12); diese liegt auf demselben Schnitt wie die eine 
Tochterplatte (13). Wie man sieht, konnen Tochterchromosomen mit 
absoluter Sicherheit identifiziert werden. Zwischen den Brocken oder 
Hohlkugeln des Eliminationschromatins sind in 12 die Querschnitte 
durch die Stiitzfasern erkennbar. 

Es kann, wie wir zeigen werden, der XO-Typus der Geschlechts- 
chromosomen bei der diploid parthenogenetischen T'riquetrella verwirk- 
licht sein. Schon auf dem Metaphasenstadium kann man das unpaare X 
gelegentlich erkennen (4, 5), selten in der Anaphase (9,10), und nur 
dann, wenn das X nachhinkt; in 12 liegt das X im Niveau des Elimina- 
tionschromatins und kénnte photographisch nur schwer demonstriert 
werden. 

In der sog. Interkinese (14) werden die Verbindungs- und die Stiitz- 
fasern der ersten Reifespindel vom Aquator her aufgelést, und jetzt 
k6énnen in der Anordnung der Chromosomen innerhalb einer Platte Ver- 
schiebungen erfolgen, so daB von der spiteren Anaphase I ab die Iden- 
tifizierung von Tochterchromosomen nicht mehr sicher gliickt. 

Die Eliminationsplatte und vor allem die innere Tochterplatte wer- 
den nun vom Strom des Richtungsplasmas (vgl. SEILER 1959, S. 102) 
nach innen getragen. Hierauf entstehen die Fasern der zweiten Reife- 
spindeln; in 15 ist annéhernd die Metaphase der zweiten Reifeteilung 
gebildet, wenigstens innen. In 16 beginnt die Anaphase IT; es ist typisch, 
daB diejenige des Richtungskérpers etwas nachhinkt. Dasselbe ist der Fall 
bei der bisexuellen und der tetraploiden T'riquetrella. Bild 17 zeigt die 
Telophase II und Bild 18 die Vorkernbildung; die auBere Spindel ist 
in 18 nicht getroffen. Die Spindelfasern haben sich inzwischen gestreckt 
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oder werden gestreckt, und so kommt der zweite Richtungsk6érper 
(oberer + in 18) in die Region der Eliminationsbrocken zu liegen und 
ebenso der innere Deszendent des ersten Richtungskérpers von der 
Gegenseite her; der auBere Deszendent kommt in ein strukturloses 
Plasma an der Eiperipherie zu liegen und der weibliche Vorkern (un- 
terer —-) ,,begibt sich‘‘ jetzt auf die Wanderung gegen die Achse des 
Kies (vgl. Textabb. 7, S. 56). 

Man kann die geschilderten Beobachtungen in einen Satz zusammen- 
fassen: Der duBere Ablauf der Reifeteilungen im diploid parthenogeneti- 
schen Ei entspricht in allen Punkten demjenigen im bisexuellen Ei. 

Damit aber fangen wir an zu verstehen, warum es der diploid par- 
thenogenetischen T'riquetrella méglich ist, auf bisexuelle Vermehrung 
umzuschalten. 


b) Die Chromosomenzyklen 


Die zytologischen Untersuchungen begannen vor etwas mehr als 
20 Jahren-an der Lokalform von Lagern (Zirich); wir kannten damals 
keine andere diploid parthenogenetische T'riquetrella. Es gliickte uns 
nicht, die Zahlenverhaltnisse der Chromosomen aufzuklaren. Wir such- 
ten nach anderen diploid parthenogenetischen Formen und fanden sie. 
Dabei stellte sich heraus, daB Geschlechtschromosomen vorhanden sind. 
Also miissen 2 Sorten von Eiern gebildet werden. Das schien uns eine 
sinnlose, jedenfalls unverstandliche Einrichtung, wuBten wir damals doch 
schon, daB aus dem diploid parthenogenetischen Ki nur Weibchen hervor- 
gehen. 

Wir zweifelten deshalb an der Realitat von Geschlechtschromosomen, 
lieBen das Material als unverstandlich liegen, nahmen aber die Arbeit 
zu wiederholten Malen wieder vor, immer neue Lokalformen heranziehend. 
Uberall muB8ten wir die Existenz von Geschlechtschromosomen be- 
statigen. Also standen wir vor der Aufgabe, die Rolle des Geschlechts- 
chromosomen-Mechanismus aufzuklaren. Dazu muBte der ganze Chro- 
mosomenzyklus klar gelegt werden. Das fiihrte zu neuen Uberraschun- 
gen, die es notwendig machten, die ganze erste Entwicklung im diploid 
parthenogenctischen Ei zu untersuchen, und zum Vergleich auch die- 
jenige im bisexuellen und im besamten parthenogenetischen Ki. 

Als letzte Komplikation kam der Nachweis, daB der XO- und der 
XY-Typus vorhanden sein kann, gelegentlich an ein und demselben 
Fundplatz. Also muBte damit gerechnet werden, daB auch bei der 
diploid parthenogenetischen Form das Y im Verschwinden begriffen ist, 
und wir gelegentlich auf tiberzihlige Y stoBen kénnten, wie bei der 
bisexuellen T'riquetrella (SEILER 1959). 

Das alles wird erkléren, warum wir so lange brauchten, um die 
Zytologie der diploid parthenogenetischen Form klar zu legen. 
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Uber technische Dinge orientierten wir in der I. Mitteilung (vgl. SEILER 1959, 
S. 77 und S. 83—84). Auch in der vorliegenden Arbeit wahlten wir zur Demon- 
stration der Chromosomenzahlen nur unzerschnittene Platten, die ganz oder doch 
annahernd in einer optischen Ebene liegen. Um das X sicher identifizieren zu 
kénnen, beniitzten wir ferner nur die erste Reifeteilung; denn in den Metaphasen 
der zweiten Reifeteilung ist, wie erwahnt, eine Homologisierung der Chromosomen 
zumeist nicht mehr méglich. Handelt es sich aber nur um die Feststellung der 
Chromosomenzahlen, so ziehen wir Metaphasenplatten der zweiten Reifeteilung 
heran, denn sie sind leichter zu bekommen als solche der ersten Reifeteilung. 

Unsere Abbildungen geben die Chromosomengré8en und Formen so genau wie 
moglich. Was die GréBen anlangt, sind wir aber an technische Gegebenheiten 
gebunden, welche wir nicht andern kénnen. Wir farben mit Heidenhain, weil das 
zum Chromosomenzahlen immer noch die giinstigste Farbe ist. Das iiberfirbte 
Praparat mu8 differenziert werden; differenzieren wir nun wenig, so bleiben die 
Chromosomen fett, differenzieren wir stark, so werden sie mager; es ist aber ein 
Ding der Unméglichkeit, immer denselben Differenzierungsgrad zu treffen. Dazu 
kommt, daB eine Chromosomenplatte, die unmittelbar unter der Schnittflaiche liegt. 
immer etwas stiarker differenziert ist als eine Platte des gleichen Praparates, welche 
mitten in der Schnittdicke liegt. Zumeist sind auch in den Reifeteilungen die 
Chromosomen der auBeren Platte etwas starker differenziert als diejenigen in der 
inneren, was der Leser an unseren Bildern erkennen wird. Also sagen unsere 
Bilder nur wenig aus iiber die absolute GréBe der Chromosomen, sie sind jedoch 
zuverlassig in bezug auf die relativen GréBen. 

Die schwierigste und zeitraubendste Aufgabe war fiir uns, die diploide Chromc- 
somenzahl einwandfrei festzustelien. Da unsere Beweisfiihrungen von der Zuver- 
lassigkeit der Zihlungen abhangen, ist ein Wort zur Technik des Zeichnens zu sagen. 

1. Wir wahlen unter den zur Verfiigung stehenden Platten nur die zum 
Zeichnen aus, die uns restlos klar scheinen. 

2. Eine Hilfskraft zeichnet die Platte. ; 

3. Die Zeichnung wird kontrolliert von mir (SEILER) und bekommt ein Pradikat. 
Nur die ,,einwandfreien‘‘ Platten werden in die Statistik aufgenommen; alles andere 
wird eliminiert. 

4. Zuletzt wird die Chromosomenzahl ermittelt und eingetragen. 


a) Der XO-Typus 


Das unpaare X kann, wie erwahnt, in der Anaphyse I nachhinken 
und ist in diesem Fall in Spindelseitenansichten natiirlich leicht fest- 
zustellen (Tafelabb. 9, 10). Es gibt aber keine Lokalform vom XO- 
Typus, bei welcher das Nachhinken mit einiger RegelmaBigkeit erfolgen 
wiirde. Also sind wir auf das Auszahlen der Tochterplatten angewiesen. 
Die Platte mit dem X hat 31, die ohne X hat 30 Chromosomen. In den 
Polansichten stellt sich dann allerdings heraus, daB das X doch oft 
etwas auBerhalb der Ebene der Autosomen liegt und daran ohne weiteres 
erkannt werden kann; so in dem Beispiel der Tafelabb. 11—13, das von 
der Lagernform mit dem XO-Typus stammt; das ist eine frithe Ana- 
phase, etwas jiinger als die Seitenansicht 10. Das X liegt unmittelbar 
unter der Tochterplatte 13, zwischen dieser und der Eliminationsplatte 12, 
so daB in den Platten 11 und 13 nur je die 30 Autosomen zu sehen sind; 
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im Plattenpaar der Textabb. 1A liegt das X, wie zumeist, im Niveau 
der Autosomen; die Platte mit dem X hat also 31 Chromosomen (linkes 
Bild), die andere Platte, es ist die innere, hat nur 30. Der Leser wird das X 
auf den ersten Blick finden. 

Die Textabb. 1B gibt in a, a, b, b, und c, ¢, drei weitere Tochter- 
plattenpaare der friihen Anaphase der ersten Reifeteilung von drei 
zufallig herausgegriffenen Lokalformen [Dotzigen (Bern), Buochli 





Abb. 1A. Lokalform von Erlach. Tochterplatten der ersten Reifeteilung auf zwei benach- 
barten Schnitten. Links 4uBere Tochterplatte mit 31, rechts innere Platte mit 30 Chromo- 
somen. Das X liegt am rechten Rand der déuBeren Platte. Vergr. 2000 x 


(Unterwalden), Wolhusen (Luzern) ]; links ist je die auBere Platte, welche 
den ersten Richtungskérper ergibt, rechts die innere. Die Chromosomen- 
zahl betragt je 30:31. Da die Tochterchromosomen leicht identifiziert - 
werden kénnen, ist das unpaare X mit absoluter Sicherheit festzustellen ; 
bei a, a, liegen beide Platten iibrigens auf einem Schnitt, die Identi- 
fizierung bietet also hier ohnehin keine Schwierigkeit, undin b, und ¢, hinkt 
das X etwas nach und ist aus diesem Grunde leicht erkennbar. Das X 
gehért, wie die Bilder zeigen, zu den groBen Chromosomen, ist aber nicht 
das gréBte. Das trifft auch fiir alle anderen bis jetzt analysierten Lokal- 
formen mit dem XO-Typus zu. Vorerst kennen wir rund 80 solcher 
Lokalformen. Uber ihre geographische Verbreitung soll in der Mit- 
teilung III berichtet werden. 

Abb. 1B gibt in d, d, noch 2 Metaphasenplatten der zweiten Reife- 
teilung aus einem Ki der Lokalform von Ins (Bern); zwar kann in dem 
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Abb. 1 B. Tochterplatten der ersten Reifeteilung (a—c) aus Eiern von Lokalformen mit dem 
XO-Typus. Links ist immer die iuBere Tochterplatte (erster Richtungskérper), rechts die 
innere. Das X ist punktiert umrandet. a, a, Lokalform von Dotzigen (Bern); b, b, Buochli 
(Unterwalden); c,; c, Wolhusen (Luzern). 4d, d, sind Metaphasenplatten der zweiten 
Reifeteilung aus dem Ei der Lokalform von Ins (Bern). Vergr. 3320 x 


vorliegenden Fall das X mit einiger Sicherheit identifiziert werden, die 
Homologisierung der Tochterchromosomen aber ist nicht mehr zuver- 
lassig; wie wir homologisieren méchten, deuten die punktierten Linien an. 
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Wie die Abb. 1 B zeigt, geht das X bald nach innen (ag, ¢,, dy), bald 
nach auBen (b, und ‘Abb. 1A). Die Frage taucht auf: Geschieht die Ver- 
teilung zufallsmaBig? Einige Lokalformen, von welchen wir viele gute 
Plattenpaare besitzen, sind in Tabelle 4 zusammengestellt. Besonders 
viele Zahlungen haben wir fiir die Lokalform von Ziegelbriicke und fiir 
die von Dotzigen. Aus der Zusammenstellung ergibt sich, daB die Ver- 
teilung im groBen und ganzen tatsadchlich zufallsmaBig ist; etwas 
haufiger wird das X aller- 
dings in der inneren 
Tochterplatte angetrof- 


Tabelle 4. XO-T'ypus, Verhalten des X in der 
Reduktionsteilung 




















fen als in der auBeren Das X 
“iu zs we wandert nach 
(1:1,22). Nr. Lokalform 
auBen=%} innen=¢ 
Nun wird in den 
ersten Stadien der Ent- ] Wallenstadt, St. Gallen. . 6 7 
Wiekleed: die Chromons 2 | Flums, St. Gallen... . 6 20 
5 ls 3 | Grappen, St. Gallen . . . le 16 
menzahl durch Kern- 4] Weesen, St. Gallen. . . . 14 8 
verschmelzung (Auto- 5 | Ziegelbriicke, Glarus. . . 58 vii 
Reds 2 oh Hapl 6 | Pragel, Schwyz ..... 5 6 
mixis) von der Haplo- 7 | Rotschuh-Gersau, Schwyz 14 15 
idie zur Diploidie auf- 8 | Uster-Ottenhausen, 
: J BTODY: - 5. Bie ae. ees Bs 13 15 
reguliert. Unter der a peta 
es - 9 | Zimmerberg, Ziirich . . . 14 11 
Voraussetzung, daB bei 10 | Birrwil, Aargau. . . . . 18 14 
der Automixis 2 Fur- 11] Giimmenen, Ben... . 17 25 
chien verstibdocl 12 | Dotzigen, Bern... .. . 63 75 
Or: : ; 13 | Hinterstocken, Bern . . . 19 25 
zen, ware folgendes Re- 14] Erlach,Ben ......] 25 28 
sultat zu erwarten: Aus a hie eck “sis SoA =P % 
‘ . z 2 3 ar Tine, Waadt .:. fo. 5 
Eiern mit X miiBten - +1 300 pe 
ea aR Fm “i r 5 $ aa oVUe old 
Tiere mit 2 x 30+ X Verhiltnis 122 





60 + 2X entstehen; das 

waren zweiifellos Mannchen. Aus Eiern ohne X miBten Tiere mit 
60 Autosomen entstehen; das diirften Weibchen sein. Wir hatten aiso 
— wenigstens anndhernd — ein normales Sexualverhaltnis zu erwarten. 
In Wirklichkeit entstehen aber aus parthenogenetischen Eiern fast aus- 
schlieBlich Weibchen (Tabelle 3, S. 40). Wir haben somit in unseren 
Annahmen oder den Uberlegungen irgendeinen Fehler gemacht ! 

Uber die diploide Chromosomenzahl kénnen wir durch direkte 
Beobachtung entscheiden. Wir. ermittelten sie auch in dieser Unter- 
suchung auf dem Blastodermstadium. Die Abb. 2 zeigt 9 Blastoderm- 
aquatorialplatten aus 9 verschiedenen Embryonen von Lokalformen, 
welche den XO-Typus haben. Alle Platten haben iiberraschenderweise 
61 Chromosomen. Hier haben wir ein grobes Material an Zahlungen, die 
sich auf die Lokalformen von Ins, Ziegelbriicke, Weesen, Pragel, Ober- 
wil (S.-tal), Dotzigen, Fribourg und Aigle erstrecken. Alle einwandfreien 
Zaihlungen ergaben die Chromosomenzahl 61. Die Zahl der Embryonen, 
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welche wir priiften, betragt 62. Gepriift wurden Gelege von Freiland- 
und von Kulturtieren. 

Wenn es gliicken wiirde, zu erkliren, wie die Zahl 61 entsteht, hdtten 
wir zugleich die Erklérung fiir das Aufzuchtresultat, d.h. fiir die Thelytokie. 
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Abb. 2. Blastodermaquatorialplatten mit 61 Chromosomen aus 9 Embryonen 
von Lokalformen mit dem XO-Typus. Vergr. 3320 x 


B) Der XY-Typus 


Beim XY-Typus hinken die Geschlechtschromosomen in der Reduk- 
tionsteilung nie nach. Also kénnen wir sie nur in Polansichten und nur 
dann identifizieren, wenn zwischen X und Y eine GréBendifferenz be- 
steht, die auBerhalb der Fehlergrenze liegt. Sind beide Geschlechts- 
chromosomen aber gleich groB, so ist ein morphologischer Nachweis 
iiberhaupt nicht méglich. 
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Relativ giinstig liegt der Fall also fiir uns, wenn deutliche GréBen- 
differenzen bestehen; die kénnen aber nur in unzerschnittenen Tochter- 
plattenpaaren der friihen Anaphase I nachgewiesen werden, weil nur auf 
diesem Stadium die Identifizierung der Tochterchromosomen mdglich 
ist; zerschnittene Platten sind wohl zum Zahlen der Chromosomen zu 
gebrauchen, sie scheiden aber aus, wenn es gilt, das XY-Paar sicher zu 
identifizieren. Eine geniigende Zahl unzerschnittener und auch sonst 
eindeutiger Tochterplattenpaare fiir eine bestimmte Lokalform zu be- 
kommen, ist aber schwer. 

Somit werden den folgenden Aussagen tiber die Beziehungen zwischen 
X und Y einige Unsicherheiten anhaften, auf die wir aufmerksam 
machen werden. 

In technischer Hinsicht ist wichtig; daB beide Tochterplatten unbeeinfluBt 
gezeichnet werden. Wir fertigten erst von der einen Platte ein genaues Bild an, 
legten das weg, zeichneten dann die andere Platte genau und verglichen erst jetzt, 
ohne an den Einzelbildern noch Veranderungen anzubringen. 

Wir sind mit der chromosomalen Analyse der diploid partheno- 
genetischen Fundplatze noch nicht fertig, kennen aber vorerst schon 
rund 60 Lokalformen mit dem XY-Typus. In der Mehrzahl der Faille 
ist das Y eindeutig kleiner als das X. Wir nennen das groBe Geschlechts- 
chromosom X-Chromosom, denn es entspricht in der GréBe dem unpaaren 
X beim XO-Typus. 

Die Abb. 3 gibt Tochterplatten der friihen Anaphase I solcher Lokal- 
formen wieder. In a, a, von der Lagernform sind die Chromosomen 
in der éuBeren Platte (a,) im ganzen etwas magerer als in der inneren 
Platte; die GréBendifferenz zwischen dem X der inneren Platte und dem 
Y der déuBeren diirfte aber eindeutig sein. Wie friiher erwahnt (vgl. 8. 44 
und Tafelabb. 11, 13), gibt es auf der Lagern auch diploid partheno- 
genetische Linien mit dem XO-Typus; der XY-Typus aber ist vor- 
herrschend. 

Das Plattenpaar b, b, stammt von der Lokalform von Kollbrunn 
(Ziirich); hier ist das X auBen, das Y innen. Wieder sind die Chromo- 
somen der auBeren Platte etwas magerer. In c, c, (Lokalform von Al- 
beuve, Fribourg) liegt der Fall umgekehrt ; die Chromosomen der inneren 
Platte (c,) sind im ganzen etwas magerer. Das Y ist in der duBeren 
Platte. Das Plattenpaar d, d, von der Lokalform von Regensberg 
(Ziirich) ist deshalb besonders wertvoll, weil alle 3 Platten, die auBere 
Tochterplatte, die Eliminationsplatte, die innere Chromosomenplatte, 
auf einem Schnitt liegen, und Tochterchromosomen bequem verglichen 
werden kénnen. Das inaiquale Geschlechtschromosomenpaar fallt bei 
Betrachtung im Mikroskop auf den ersten Blick auf; die GréBendifferenz 
liegt hier sowohl, wie in den iibrigen Beispielen, eindeutig auBerhalb der 
Fehlergrenze. 


Chromosoma (Berl.), Bd. 11 4 
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Abb. 3. Tochterplatten der Anaphase I aus Eiern von Lokalformen mit dem XY-Typus; 
Y kleiner als das X; links ist wieder je die 4uBere Platte. X und Y umrandet, homologe 


Chromosomengruppen meist durch punktierte Linien verbunden. a, a, Lokalform von 
Liigern (Ziirich); b, b., Lokalform von Kollbrunn (Ziirich); c, c. Lokalform von Albeuve 
(Fribourg); d, d, Lokalform von Regensberg (Ziirich). Vergr. 3320 x 
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Dieser selbe Geschlechtschromosomen-Typus scheint weit verbreitet 
zu sein und ist vorerst fiir die folgenden Lokalformen sicher nach- 
gewiesen : 

Au Mondstein (St. Gallen); 

Ittingen (Thurgau); 

Beringen (Schaffhausen) ; 

Bélchen (Basel) ; 

Lagern, Kollbrunn, Regensberg, Birmensdorf (Ziirich) ; 

Rhifluh, Siggenthal (Aargau); 

Burgdorf, Frutigen, Moutier (Bern); 

Gruyére, Rue, Albeuve (Freiburg); 

Le Lieu, Lausanne, St. Cergues, Rocher de Naye (Waadt). 

Aus dieser Zusammenstellung geht hervor, daB der XY-T'ypus mit 
stark indqualen Geschlechtschromosomen tiberall im Schweizerischen Mittel- 
land angetroffen wird. 

Schwierig oder gar unmdglich wird der zytologische Nachweis von 
XY-Chromosomen, wenn das Y gleich gro8 oder annahernd gleich ist 
wie das X-Chromosom. Es ist wahrscheinlich, daB alle Ubergange ge- 
funden werden kénnten von Lokalformen ohne Y bis zu solchen, bei 
welchen das Y gleich groB ist wie das X. Jedenfalls steht fest, daB es 
auf der Lagern vereinzelt Linien mit dem XO-Typus gibt (Tafelabb. 11, 
13), daB aber auBerdem der XY-Typus mit stark inéqualen Geschlechts- 
chromosomen vorkommt (Abb. 3, a, a2); ferner fanden wir Linien, bei 
welchen sich X und Y in der Gré8e nicht unterscheiden (Textabb. 4, 
a, a). Beide Platten sind restlos klar und im Differenzierungsgrad 
wenigstens annahernd gleich, die 4uBere nur wenig starker differenziert. 

Zu einem analogen Ergebnis kommen wir an anderen Lokalformen. 
So ist in Aigle der XO-Typus vorhanden, aber auBerdem fanden wir 
Linien, bei welchen wir X und Y nicht unterscheiden kénnen (Abb. 4, 
b, b,). Bei noch anderen Lokalformen blieben wir im Unklaren, ob 
zwischen X und Y ein GréBenunterschied besteht, oder ob beide Ge- 
schlechtschromosomen gleich groB sind, so bei Broc (Abb. 4, ¢, c, und 
d, d,); in ¢, ec, wagen wir nicht, auf eine Inadqualitét zu schlieBen; in 
d, d, ist die auBere Platte (d,) starker differenziert als die innere (dg), 
eine Beurteilung also schon deshalb schwer; das umrandete Chromo- 
somenpaar mag das leicht inaquale X Y-Paar sein. 

Die Frage tritt auf: Wird das XY-Paar zufallsmaBig getrennt? Zur 
Entscheidung kénnen natiirlich nur die Falle beniitzt werden, bei wel- 
chen ein stark inaéquales XY vorhanden ist. Es stehen 27 einwandfreie 
Tochterplattenpaare dieser Art zur Verfiigung: 13mal war das Y in der 
auBeren, das X also in der inneren Platte; 14mal war das X auBen, 
das Y innen. Also wére ein normales Sexualverhilinis zu erwarten: in 
Wirklichkeit entstehen aber nur Weibchen. 

4* 
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Die diploide Chromosomenzahl ermittelten wir auch fiir den XY-Typus 
auf dem Blastodermstadium. Die Abb.5 gibt aus 9 verschiedenen 
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Abb. 4.- Tochterplatten der Anaphase I aus Eiern von Linien, bei welchen sich X und Y 

nicht, oder dech nicht stark unterscheiden. Homologe Chromosomengruppen sind durch 

punktierte Linien verbunden; links wieder die iuBere, rechts dieinnere Platte. a, a, Liigern 
(Ziirich); b, bz Aigle (Waadt); c, c:, d; dz Broc (Freiburg). Vergr. 3320 x 


Embryonen von den Lokalformen von St. Cergues und von Lagern 
9 Aquatorialplatten, die je 62 Chromosomen besitzen. Auch hier wieder 
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haben wir ein groBes Material an Zahlungen; sie ergaben alle als diploiden 
Chromosomenbestand die Zahl 62. Wir fiihrten die Zahlungen an der 
Lagernform, Bélchen und an St. Cergues aus. Die sichere Feststellung 
der Chromosomenzahl gelang an 44 Embryonen. 

Da die haploide Chromosomenzahl in allen Eiern vom XY-Typus 
31 betragt, ist als diploide Chromosomenzahl 62 zu erwarten; die 
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Abb. 5. Blastodermiiquatorialplatten mit je 62 Chromosomen aus 9 Embryonen 
von Lokalformen mit dem XY-Typus. Vergr. 3320 x 
Beobachtungstatsachen entsprechen dem. Unter der Voraussetzung, daB 
bei der Automixis Abkémmlinge des Eikernes verschmelzen, miBten 
Tiere mit 2 Y und solche mit 2 X entstehen; die letzteren waren Mann- 
chen, die in Wirklichkeit aber fehlen. Also kommen wir auch hier zum 
SchluB, daB wir in unseren Uberlegungen einen Fehler gemacht haben 
miissen. 
c) Die Interpretation der Befunde 

In kurzer Zusammenfassung gibt die Abb. 6 eine Erklérung der 
Befunde. Das Schema stellt fiir den XO- und den XY-Typus die 
Anaphasen I (a, a,) und Anaphasen II (b, b,) dar. Geht beim XO-Typus 
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das X in der ersten Reifeteilung nach auBen (a), so erhalt der weibliche 
Vorkern (b) 30 Autosomen, und bei der Automixis:von Furchungs- 
kernen (d) miiBten Tiere mit 60 Chromosomen resultieren. Solche Tiere 
aber gibt es nicht, die diploide Chromosomenzahl betragt 61. 
X0-Typus 
a b ay by C 
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Abb. 6. Schema der ersten und zweiten Reifeteilung der diploid parthenogenetischen 
Triquetrella mit dem XO- und XY-Typus. Erkliirung im Text 


Geht das X nach innen (a,), so miiBten bei der Automixis (d,) Tieres 
mit 60+ 2X resultieren; das wiirden Mannchen sein. Die fehlen aber, 
und auBerdem ist die diploide Chromosomenzahl nicht 62! 

Und beim X Y-Typus miiBten als Folge der Automixis von Furchungs- 
kernen (d, d,) 60-+2Y- und 60+2X-Tiere auftreten. Die diploide 
Chromosomenzahl betragt zwar 62, im iibrigen aber stimmen auch bei 
diesem Typus die Erwartungen nicht iiberein mit den tatsichlichen 
Befunden. 

Zu Beginn der Furchung verschmilzt, wie wir gleich zeigen wer- 
den, der innere Deszendent des ersten Richtungskérpers mit dem zweiten 
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Richtungskérper zum sog. Richtungskopulationskern; im Schema 
(Abb. 6) ist er durch die gestrichelten Kreise dargestellt. Der Richtungs- 
kopulationskern hat beim XO-Typus 60+ X und beim XY-Typus 
60+ XY Chromosomen (c). 

Wiirde die Entwicklung nun bet der diploiden Parthenogenese von 
diesem Richtungskopulationskern und nicht vom Eikern ausgehen, so wiir- 
den sowohl die zytologischen wie die experimentellen Ergebnisse verstind- 
lich, denn sowohl die XO- wie die X Y-Tiere (c) sind Weibchen, und die 
diploide Chromosomenzahl mu in einem Fall 61 (60 +-X), im anderen 62 
(60+ XY) sein; und so ist es tatstichlich. 

Unsere Annahme ist zwar bestechend einfach, doch auch schockant! 
Auf verschiedenen Wegen kann aber, wie in den nachsten Kapiteln 
gezeigt werden soll, die Richtigkeit der Hypothese bewiesen werden. 


d) Die ersten Entwicklungsvorgdange im Triquetrella-Ei 
a) Die erste Entwicklung im Ei der diploid parthenogenetischen Form 


Die Telophase der zweiten Reifeteilung ist bereits geschiidert (vgl. 
S. 42 und Tafelabb. 17, 18), und vorgreifend ist erwahnt, daB der innere 
Deszendent des ersten Richtungskérpers mit dem zweiten Richtungs- 
k6érper zum sog. Richtungskopulationskern verschmilzt. Wie das ge- 
schieht, ist nun im einzelnen zu schildern. Uber die raumlichen Verhalt- 
nisse orientiert das Schema der Abb. 7. Dargestellt ist ein Sagittal- 
schnitt durch das T'riquetrella-Ei zur Zeit der ersten Furchungsteilung. 
Im sog. Richtungsplasma (R) liegt die Metaphase der ersten Furchungs- 
teilung des Richtungskopulationskernes; in der Plasmaknospe der 
iiuBere Deszendent des ersten Richtungskérpers. Der weibliche Vorkern 
ist gegen die Liaingsachse des Eies ,,gewandert‘‘. Durch die innere 
Metaphasenspindel ist ungefaéhr die Stelle markiert, an welcher im be- 
samten Ei der weibliche Vorkern auf den Spermakern st68t und die 
Amphimixis und die erste Furchungsteilung durchgefiihrt werden. 

Im parthenogenetischen Ei wandert der weibliche Vorkern gegen den 
Mikropylenpol des Eies, als ob er den Spermakern suchen und ihm ent- 
gegeneilen wiirde, und er kommt auf Wegen, welche durch die punk- 
tierten Linien angedeutet sind, schlieBlich irgendwo am vorderen Eipol 
im sog. Keimhautblastem (K) an. Der vordere Eipol ist in jungen Eiern 
immer an einer Plasmaverbreiterung des Keimhautblastems erkennbar, 
die unter der Mikropyle liegt. Dieses Plasma sei Mikropylenplasma (M) 
genannt. 

Ob der Eikern aktiv wandert oder von einer Plasmastrémung ge- 
tragen wird, kénnen wir nicht entscheiden; wir stellen nur fest, daB 
unter dem Mikropylenplasma eine Zone ist, in welcher die Dotterkugeln 
weniger dicht liegen und mehr Plasma vorhanden ist, als sonst zwischen 
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dem Dotter-Material. Diese Zone lauft gegen die Stelle zu aus, an welcher 
im besamten Ei die erste Furchungsteilung stattfindet (vgl. Abb. 7). 
Nie wird im parthenogenetischen Ei der Eikern in einer anderen 
Region des Keimhautblastems angetroffen, als in der durch Pfeilspitzen 
markierten. 

Die Furchung des Eikerns und das Schicksal der Furchungskerne. Be- 
vor die Prophasenstadien zur ersten Furchungsteilung beginnen, ist der 
weibliche Vorkern schon im Keim- 
hautblastem angelangt. Die Abb. 8 
vermittelt vielleicht eine konkrete 
Vorstellung von der Situation im Ki, 
obwohl der Eikern (am oberen Bild- 
rand) nicht ganz in der optischen 
Ebene liegt und nur andeutungs- 
weise zu erkennen ist. Die Spindel- 
fasern der ersten Furchungsteilung 
sind in Bildung begriffen. Der Ab- 
stand zwischen dem weiblichen Vor- 
kern und den Richtungskorpern ist 
nie kleiner als in dem gewahlten 
Beispiel; Verwechslungen sind also 
ausgeschlossen. 

Die Abb. 13b, S.61 gibt die 
Metaphase der ersten Furchungs- 
teilung; sie ist immer haploid. Das 
trifft ausnahmslos auch fiir die Meta- 
phasen der zweiten Furchungsteilung 
Abb. 7. Halbschematischer Sagittalschnitt (vgl. Schema Lader Abb. 9) zu. Jetzt 


durch das T riquetrella-Ei zur Zeit der Meta- 
phase der ersten Furchungsteilung. M schon k6énnen automiktische Vor- 


K Kelmhautblastem, RRichtungeplasma, gange beginnen (Schema 9, Ib); 
Weitere Erklérung im Text 2 haploide Metaphasenplatten tre- 
ten in Beriihrung und vereinigen 
sich zu einer diploiden Metaphase. Vereinzelt ist aber selbst die dritte 
Furchungsteilung noch rein haploid, so daB dann in der Metaphase der 
vierten Furchungsteilung 8 haploide Furchungskerne in unmittelbarer 
Nachbarschaft im Keimhautblastem liegen. Bis zur 3. Furchungsteilung 
waren die Teilungen streng synchron; jetzt wird die Synchronie 
verlassen, was die Analyse erschwert; so kénnen 6 haploide Furchungs- 
kerne vorhanden sein; die Abb. 9,Ic erklart die Entstehung dieses 
Resultates. 

Die automiktischen Vorginge laufen nun so variabel ab, daB wir 
nur einige typische Falle herausgreifen kénnen. In der Metaphase der 
vierten Furchungsteilung (9, Ila) sind festgestellt: 2 haploide Kerne, 
1 diploider und 1 triploider Kern; wie dieses Resultat entstanden sein 
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kann, deutet die Abbildung an. Oder es kann in der Metaphase der 4./5. Fur- 
chungsteilung (9, IIb) vorhanden-sein: 1 haploider, 1 ciptehien 1 tri- 


ploider und 1 tetraplo- 
ider Kern; eine Méglich- 
keit der Entstehung gibt 
die Abbildung wieder. 
In der Metaphase der 
5./6. Furchungsteilung 
(9, IIIa) finden wir z. B. 
6 haploide, 6 diploide 
Kerne und 1 triploiden; 
oder (9, IIIb) 2 haploide 
und 3 diploide Kerne, 
1 triploiden Kern, 2 te- 
traploide Kerne. Wir 
deuten in den Abb. 9, 
IIIa und b je eine Még- 
lichkeit an, wie diese 


Resultate entstanden, 


sein mégen. 

Die Tafelabb. 19 und 
20 geben eine haploide 
und eine diploide Meta- 
phasenplatte der 4. Fur- 
chungsteilung; in 21 ist 
eine sog. Verschmel- 
zungsspindel der 4. Fur- 
chungsteilung _ wieder- 
gegeben. 

Ks ist kaum vorstell- 
bar, wie aus einem sol- 
chen Mischmasch von 
verschiedenploiden Ker- 
nen ein normales Tier 
entstehen kénnte. Tat- 
sachlich stellen wir auch 
fest, daB die Mitosen 
und die Kernverschmel- 
zungen immer unregel- 
maBiger werden. Die 
Tafelabb. 22 zeigt fiir 





x. ate 2 
Abb. 8. Prophase der ersten Tarte Ubersichts- 
bild. Am oberen Bildrand im Keimhautblastem andeu- 
tungsweise die Prophase des Hikernes zu erkennen. AuBen 
ein Stiick der Eischale. Unten rechts die beiden Richtungs- 
kérper, welche den Richtungskopulationskern ergeben, 
ebenfallsin Prophase zur ersten Furchungsteilung. Lokal- 
form von Ziegelbriicke. Vergr. 1000 x 


ein spiteres Entwicklungsstadium unregelmaBige Spindelassoziationen, 
und in 23 ist eine polyploide Spindel mit ,,zerbréckelten“‘ Chromosomen 
und merkwiirdigen Centrosomen wiedergegeben. 
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Je alter die Entwicklung wird, um so héher wird die Polyploidisierung, 
' die Chromosomen beginnen auBerdem zu verkleben und die Mitosen 
bleiben auf irgendeinem Stadium, zumeist auf dem Metaphasenstadium, 


O= haploid 


Q© = dphid 


G = Mriploid 





r | = fefraploid 
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Abb. 9. Schema der Furchung des Eikernes und der automiktischen Vorgiinge. Die Kreise | 

stellen Metaphasenplatten dar: Ia und b Entwicklung bis Metaphase der 3. Furchungs- 

teilung, c bis 3./4. Furchungsteilung; IIa bis 3./4. Furchungsteilung, IIb bis 4./5. Teilung; 
IIIa und IIIb bis 5./6. Furchungsteilung 





stecken. Die Abb. 10 gibt in a eine Aquatorialplatte aus dem Vor- 
blastoderm der Lokalform von St. Cergues, die etwa achtploid ist. Die 
Abb. 10b stammt von einem Furchungskern der Lokalform von Dotzigen ; 
es sind etwa 210 zum Teil verklebte Chromosomen vorhanden. 

Es war fiir die Untersuchung von unschatzbarem Wert, daB der 
Eikern ausnahmslos ganz an die Eiperipherie hinauswandert und seine 


—— 
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Deszendenten im Keimhautblastem liegen bleiben. Das trifft jedenfalls 
fiir die Lokalformen zu, die wir genauer priiften (Lagern, Ziegelbriicke). 
Die erste Furchungsteilung im Richtungskopulationskern dagegen voll- 
zieht sich im Kiinnern, wie gleich zu zeigen ist. So kénnen wir beide 
Materialien reinlich trennen. Im Blastodermstadium konnten wir das 
vom Eikern stammende Material nicht mehr sicher nachweisen. Zwar 
findet man im Blastoderm an einem Eipol gelegentlich noch pyknotische 
Riesenkerne, anomale, hochpolyploide Mitosen und Kernverschmelzun- 
gen; da aber das Mikropylenplasma und das Richtungsplasma nicht 





Abb. 10au. b. Polyploide Chromosomenplatten aus dem Vorblastoderm. a von St. Cergues, 
mit etwa 245, b von Dotzigen mit etwa 210 zum Teil verklebten Chromosomen. 
Vergr. 3320 x 


mehr existieren und wir damit die Orientierung am Ei verloren haben, 
kénnen wir iiber die Herkunft dieses Materials nur sagen, daB es sich 
sehr wahrscheinlich um letzte Reste der Abkémmlinge des Eikernes 
handelt. 

Der Richtungskopulationskern (R.K.K.) und sein Schicksal. Der 
aiuBere Deszendent des ersten Richtungskérpers kommt, wie erwahnt, 
in eine ,,Knospe“ strukturlosen Plasmas zu liegen (Abb. 11a) und 
degeneriert friiher oder spiter. Meist kommt die Metaphase der ersten 
Furchungsteilung noch zustande; regelrechte Anaphasen sahen wir nie. 

Der innere Deszendent des ersten Richtungskérpers und der zweite 
Richtungsko6rper bleiben im Richtungsplasma in unmittelbarer Nachbar- 
schaft liegen und wachsen heran (Abb. 11a). Dabei wird das Eliminations- 
chromatin, das urspriinglich zwischen ihnen lag (vgl. Tafelabb. 17, 18), 
weggepreBt; es liegt in Abb. lla iiber und unter den beiden Richtungs- 
kérpern und ist in Abb. 11b zu einem Klumpen zusammengeballt. In 
den Kernen von Abb. 11b tauchen bereits die Chromosomen auf. Es 
handelt sich also um eine friihe Prophase. 
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Die Abb. 12a und b geben zwei spatere Prophasen der ersten Fur- 
chungsteilung; in a sind die Spindelfasern im Entstehen begriffen, die 
Chromosomen sind in den beiden noch getrennten Kernraumen zer- 
streut; in b stellen sie sich in die Aquatorialebene ein. An den Spindel- 
polen sind Eliminationsbrocken, zum Teil mit Plasmahéfen, wie sie die 





Abb. llau.b. Friihe Prophasen der ersten Furchungsteilung in den beiden Richtungs- 

kérpern, welche den Richtungskopulationskern (R.K.K.) ergeben. In a ist auBerdem noch 

der éuBere Deszendent des ersten Richtungskérpers getroffen. In b tauchen bereits die 

Chromosomen auf; links oben ein kleines Stiick Eischale. Lokalform von Ziegelbriicke. 
Vergr. 1000 x 


Centrosomen haben. Wir kénnen diese Gebilde deshalb Pseudocentro- 
somen nennen. Ob sie bei der Mechanik der Mitose eine aktive Rolle 
spielen oder nur passiv an die Spindelpole verlagert werden, wissen 
wir nicht. 

Die beiden Richtungskérper, welche den R.K.K. ergeben, bleiben 
scharf getrennt bis in die Metaphase der ersten Furchungsteilung hinein. 
Selbst wenn die Kernmembranen aufgelést sind, liegen eine zeitlang 
noch 2 getrennte Spindeln vor (Abb. 13a), oder, wenn wir Polansichten 
haben, 2 nur in Berithrung stehende haploide Aquatorialplatten. SchlieB- 
lich aber entsteht eine mehr oder minder einheitliche Spindel. R.K. K. und 
Kikern teilen sich synchron. Abb. 13 zeigt in a den R.K.K., in b, aus 
dem gleichen Ei, die Metaphase der ersten Furchungsteilung im Eikern. 














welche den R.K.K. ergeben, noch reinlich getrennt. Sie liegen im Richtungsplasma. In 

den Kernriiumen die Spindelfasern in Bildung. Das Eliminationschromatin bildet je zwei 

»Pseudocentrosomen“. Der erste Richtungskérper nicht getroffen. Links bzw. rechts oben 
die Eiperipherie. Lokalform von Ziegelbriicke. Vergr. 1000 x 


Abb. 13a u. b. Metaphase der ersten Furchungs- 
teilung im R.K.K. (a) und im Bikern (b). Die 
Spindeln der beiden Richtungskérper, die den 
R.K.K. ergeben, noch nicht verschmolzen. Sie liegen im Richtungsplasma. Der erste 
Richtungsk6rper ist nicht getroffen. Lokalform von Ziegelbriicke. Vergr. 1000 x 
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Auch in der zweiten Furchungsteilung haben wir noch Synchronie, 
obwohl die beiden Tochterkerne des Eikernes haploid, diejenigen des 
R.K.K. diploid sind; die Abb. 14 zeigt aber, daB kleine Phasendifferenzen 
vorhanden sein kénnen; so kann der eine Tochterkern des R.K.K. in 
Metaphase (Abb.14a), der andere (Abb.14b) in: Anaphase sein. 

Noch in den Metaphasen der zweiten Furchungsteilung und selbst 
noch in spateren Teilungen ist aus der Anordnung der Chromosomen 





Abb. 14a u. b. Metaphasen der zweiten Furchungsteilung im R.K.K. Der eine Tochter- 

kern (a) in Metaphase, der andere (b) in Anaphase. In a die Plasmaknospe getroffen, in 

welcher der erste Richtungskérper liegt; der R.K. selbst liegt nicht in der optischen Ebene. 
Lokalform Ziegelbriicke. Vergr. 1000 x 


in den Aquatorialplatten der Deszendenten des R.K.K. erkennbar, daB 
der letztere aus der Verschmelzung von 2 Kernen hervorging: Die beiden 
Chromosomengarnituren bleiben oft einigermafen getrennt (Abb. 15d 
und e); die Mixisist also noch nicht ganz vollzogen. Abb. 15d stammt 
aus einem Ei der Lokalform von Ziegelbriicke, die den XO-Typus hat; 
es sind im R.K.K. also 61 Chromosomen zu erwarten (vgl. Abb. 6, S. 54), 
und soviel sind auch vorhanden. Abb. 15e ist einer Form mit dem 
XY-Typus entnommen (Niederweningen, Ziirich); in Ubereinstimmung 
mit der Erwartung zahlen wir in dieser Platte und in analogen anderen 
Platten beim XY-Typus 62 Chromosomen. 

Man ist versucht, die geschilderten Befunde der Gonomerie bei 
amphimiktischer Fortpflanzung gleich zu setzen, wobei bei der diploid 
parthenogenetischen T'riquetrella die Gonomerie auch auf dem Ruhekern- 
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stadium der Deszendenten des R.K.K. in Erscheinung treten kann; 
die Kerne sind oft nierenférmig, fast hantelf6rmig. 


Die Mixis kann aber auch schon in der Metaphase der ersten Fur- 
chungsteilung des R.K.K. restlos vollzogen sein. Abb. 15 gibt in a 
und b 2 Aquatorialplatten des R.K.K. je mit 61 Chromosomen; sie 
stammen aus 2 Hiern eines Lagern-Freilandweibchens, das also dem 
XO-Typus angehérte. Der XY-Typus ist, wie erwahnt, auf der Lagern 
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Abb. 15a—e. Aquatorialplatten der ersten (a—c) und zweiten (d, e) Furchungsteilung des 

R.K.K. a und b Ligernform vom XO-Typus mit je 61 Chromosomen; c Ligernform vom 

XY-Typus mit 62 Chromosomen; d Lokalform von Ziegelbriicke mit 61 Chromosomen; 
e Lokalform von Niederweningen mit 62 Chromosomen. Vergr. 3320 x 


vorherrschend; demgem&8 zahlen wir in den Aquatorialplatten der 
ersten Furchungsteilung des R.K.K. der Lagernform in der Regel 
62 Chromosomen (Abb. 15c). 

Zwischen der Furchung des R.K.K. und der des EKikernes besteht 
ein fundamentaler Unterschied. In der Furchung des Eikernes voll- 
ziehen sich die geschilderten, destruktiven Vorgange der wiederholten 
Automixis; die Gesamtzahl der Kerne bleibt deshalb klein (vgl. Abb. 16). 
In der 5./6. Furchungsteilung (Abb. 16c) sind beispielsweise nur 6 Des- 
zendenten des Eikernes vorhanden. 

Die Furchung des R.K.K. dagegen verléuft normal; automiktische Vor- 
gange fehlen ganz, abgesehen natiirlich von dem einen Schritt der Automixis 
der Richtungskérper, aus dem der diploide R.K.K. hervorgegangen ist. 
Die Zahl der Kerne steigt also rasch an. 
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Da die Teilungen, wenigstens annahernd, synchron verlaufen, haben 
wir haufig die Zahlenreihe 2, 4, 8, 16, 32 usw. Wie diese Kerne das 
Eiinnere bevélkern, soll an 3 halbschematischen Abbildungen (Abb. 16) 
gezeigt werden. Wir denken uns die Deszendenten des R.K.K. (O) in 
die Sagittalebene projiziert und deuten die Lage der Furchungskerne, 
welche aus dem Eikern hervorgingen (¢), an. In der Wahl unserer 
Beispiele halten wir uns an konkrete Fille, in welchen beiderlei Kern- 
materialien deutlich getrennt sind, was natiirlich nicht immer so ist. 





© = haploide 
@ = diploide > Descendenten des Eikerns © =diploide Descendenten des R.K.K. 


@ = /rploide 
Abb. 16a—c. Furchungim diploid parthenogenetischen Ei. Halbschematisch. Die ungefiihre 
Lage der Furchungskerne ist in die Sagittalebene projiziert. In der Plasmaknospe links 
oben der erste Richtungskérper, die Lage des Richtungsplasmas markierend. a Resultat 
der 3., b der 4., c der 5./6. Furchungsteilung 


Die Abb. 16a gibt die ungefaéhre Anordnung der R.K.K. auf dem 
8-Kernstadium; an Deszendenten des Eikernes sind 4 haploide Kerne 
und | diploider Kern vorhanden. Abb. 16b stellt das Resultat der vierten 
Furchungsteilung dar ; essind 16 Deszendenten des R.K.K. vorhanden, und 
an Eikernen 5 haploide, 3 diploide Kerne und 1 triploider Kern. Abb. 16¢ 
zeigt das Ergebnis der 5./6. Furchungsteilung; es sind etwa 50 R.K.K. 
und nur 6 Deszendenten des Eikernes vorhanden, 2 davon sind haploid, 
2 diploid und 2 triploid. Fiir den nachsten Teilungsschritt sind in einem 
konkreten Fall festgestellt: 105 Deszendenten des R.K.K. im Dotter, 
darunter 17 diploide Metaphasen, 82 zweifellos auch diploide Prophasen 
und einige Ruhekerne, und im Keimhautblastem am vorderen Eipol 
liegen 8 Deszendenten des Eikernes, davon 3 Ruhekerne, tiber deren 
Chromosomenzahl nichts ausgesagt werden kann, | haploide Platte 
und 4 hochpolyploide Metaphasen mit Chromosomenverklebungen. 

Wir haben die Entwicklung im diploid parthenogenetischen Ei von 
Triquetrella bis zur 7./8. Furchungsteilung systematisch untersucht, die 
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spateren Stadien bis zum fertigen Blastoderm mehr stichprobenweise. 
Wenn die Blastodermbildung einsetzt, riicken die zwischen den Dotter- 
kugeln liegenden Kerne sukzessive ins Keimhautblastem hinaus und 
vermehren sich da. Zunachst ist das Keimhautblastem nur sparlich 
bevolkert, und zwar geschieht das Einwandern von Kernen im wesent- 
lichen auf der ganzen Eioberflache gleichzeitig. Die Blastodermbildung 
setzt also nicht etwa am vorderen Eipol ein und schreitet von da gegen 
den hinteren Eipol. So miiBte es sein, wenn das Blastoderm von diploid 
gebliebenen Deszendenten des Eikerns gebildet wiirde; aber davon kann 
gar keine Rede sein, schon aus zeitlichen Griinden nicht. 

Es ist nicht leicht, eine Zeittabelle aufzustellen, denn das Entwick- 
lungstempo variiert sehr stark. Da8 AuBenfaktoren, vor allem natiir- 
lich die Temperatur, eine groBe Rolle spielen, wissen wir seit langem. 
Aber AuBenfaktoren reichen nicht aus, um die beobachtete Streuung 
zu erklaren. Es miissen Innenfaktoren vorliegen, die bei den verschie- 
denen Lokalformen in verschiedenem Grade hemmend auf die Ent- 
wicklung im parthenogenetischen Ei wirken, oder Hemmungsfaktoren, 
welche von den verschiedenen Lokalformen verschieden leicht tiber- 
wunden werden. Das wird am deutlichsten in der Phase der Reife- 
teilungen. 

Die erste Reifeteilung lauft fast bei allen diploid parthenogenetischen 
Lokalformen im gleichen Tempo ab wie in den Hiern der bisexuellen 
Rasse, etwa nach dem folgenden Zeitschema: 0—30 min Metaphase I, 
30—45 min Elimination, 45 min bis 2 Std Anaphasenstadien der ersten 
Reifeteilung, 2—3 Std Interkinesestadien, 3—31/, Std Metaphase II. 
Auch die zweite Reifeteilung lauft meist im Normaltempo ab: 31/, bis 
3!/, Anaphase II, 3!/,—4 Telophase II, 4—5 Std Vorkernbildung. 


Das ist aber nicht bei allen Lokalformen so. Es kann eine Retardie- 
rung im Ablauf der Reifeteilung erfolgen; diese kann schon wahrend der 
ersten Reifeteilung eintreten, vor allem aber findet auf dem Metaphasen- 
stadium der zweiten Reifeteilung, merkwiirdigerweise, ein totaler Stop 
der Entwicklung statt. Der kann einige Stunden dauern, dann kommt 
die Entwicklung wieder in Gang und scheint einigermaBen im Normal- 
tempo weiterzuschreiten. Diese Retardierungen wurden an Lokalformen 
festgestellt, die auch sonst bei der parthenogenetischen Vermehrung 
Schwierigkeiten haben (vgl. Kap. 1), so bei Ziegelbriicke und Birrwil. 
Das ist sicher kein Zufall! 

Die folgende Tabelle 5 orientiert tiber das Entwicklungstempo. Nach 
der 9. oder 10. Furchungsteilung beginnt schatzungsweise das Hinein- 
ricken der Furchungskerne ins Keimhautblastem. Unsere zeitlichen 
Fixierungen sind fiir diese Phasen der Entwicklung nicht genau genug; 
die Vorblastodermbildung beginnt etwa bei 20 Std alten Eiern und 


Chromosoma (Ber].), Bd. 11 5 
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dauert langere Zeit. Erst bei etwa 26—28 Std alten Eiern ist die Blasto- 
dermbildung in der Regel in vollem Gang. 

Kernzahlungen ergaben fir ein friihes Vorblastodermstadium unge- 
fahr 200 Kerne im Keimhautblastem und ungefahr ebenso viele noch im 
Dotter; im spaéten Vorblastoderm zahlten wir auBen zwischen 600—800, 
innen noch 100—200. Ein so groBes Kernmaterial kann aber nicht im 
Verborgenen entstehen; seine Entstehung aus diploid gebliebenen und 
in den Dotter einge- 
sunkenen Deszendenten 
des Kikernes ist, wie nun 


Tabelle 5. Entwicklungszeiten 
Vergleich zwischen den Lokalformen von Lagern 
und Ziegelbriicke. RT —Reifeteilung; FT = Fur- 











chungsteilung. gezeigtsein dirfte, schon 
Alter der Bier aus zeitlichen Griinden 
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verdindert, nur wird die 
Amphimixis durch Automizis ersetzt, und zwar durch Automixis zweier Rich- 
tungskérper ; denn der Embryo wird im Normalfall vom Verschmelzungspro- 
dukt zweier Richtungskorper,dem R.K.K., und nicht vom Eikern aus gebildet. 

Es bleiben einige Fragen: Warum reiissiert der R.K.K., und warum 
gehen die Deszendenten des Eikernes zugrunde? Ferner: Wie ist die 
Entstehung der seltenen Mannchen und noch sélteneren Gynandern bei 
parthenogenetischer Entwicklung zu erklaren (vgl. S. 40) ? 

In den folgenden Kapiteln stellen wir Beobachtungen zusammen, 
welche die gestellten Fragen beantworten und zudem neue Lichter werfen 
auf den Ubergang von der bisexuellen zur diploid parthenogenetischen 
Vermehrung und von dieser zur tetraploiden Parthenogenese. 


$) Die erste Entwicklung im besamten Ei der diploid parthenogenetischen 
Form. Erkiarung fiir das Auftreten von sexuellen Mosaiktieren und von 
Ausnahmsmannchen bei reiner Parthenogenese 


Die Kreuzungsresultate sollen in einer spaiteren Studie zusammen- 
gestellt werden. Hier nehmen wir nur einige zytologische und entwick- 
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lungsgeschichtliche Befunde, die wir fiir unsere Uberlegungen brauchen, 
vorweg. 

DaB in der F, der Kreuzung parthenogenetischer Weibchen mit 
Mannchen der bisexuellen Rasse beide Geschlechter auftreten, also be- 
stimmt eine Amphimixis erfolgt sein muB, ist schon seit langem bekannt 
(SEILER 1938). Die Schlu8folgerungen dieser Arbeit mégen interessieren : 

»Aus der Tatsache, daB aus der Kreuzung der diploid parthenogenetischen 
Lagernweibchen mit Mannchen der bisexuellen Rasse in F, Weibchen und Mann- 
chen hervorgehen, ist zu schlieBen, daB die diploid parthenogenetische Triquetrella 
die Autosomen-Geschlechtschromosomen-Konstitution hat, mit der gerechnet 
wurde (vgl. Einleitung), d.h. also 2A+ X baw. 2A+ XY.“ 

»,Diese SchluBfolgerung ist aber so lange nicht zwingend, als die Erklarung 
dafiir fehlt, warum in F, der Lagernkreuzung das Zahlenverhaltnis der Geschlechter 
nicht 1:1 ist. Da bei der diploid parthenogenetischen Rasse eine Chromosomen- 
reduktion durchgefiihrt wird, miBte auBerdem noch gezeigt werden, wie diese 
Rasse die 2A-+ X-Konstitution beibehalten kann. Untersuchungen, welche diese 
Fragen zu lésen versuchen, sind im Gange“ (loc. cit. S. 412). 

Heute erst nihern wir uns dem vor langen Jahren gesteckten Ziele. 
Wir wissen, daB die diploid parthenogenetische Rasse tatsachlich digame- 
tisch ist, den XO- oder den XY-Typus der Geschlechtschromosomen 
besitzt, wissen auch, wie die Digametie beibehalten wird trotz der 
Chromosomenreduktion und versuchen jetzt, die Frage der Geschlechts- 
vererbung zu lésen. 

Mit 2 Tatsachenkomplexen haben wir zu tun, die sich zu wider- 
sprechen scheinen. Fiir den XO-Typus der diploid parthenogenetischen 
Form wissen wir, da8 das X annahernd zufallsmaBig verteilt wird 
(vgl. Tabelle 4, S. 47); das Sexualverhaltnis sollte also annahernd nor- 
mal sein; in Wirklichkeit aber ist es in der Regel stark zugunsten der 
Weibchen verschoben. 


Inzwischen hat es sich nun aber herausgestellt, daB das Sexual- 
verhaltnis in F, abhangt von der Wahl der parthenogenetischen Lokal- 
form. Die meisten diploid parthenogenetischen Lokalformen ergeben, 
gekreuzt mit Mannchen der bisexuellen Rasse, in F, zwar tatsachlich 
einen starken Uberschu8 an Weibchen; es gibt aber auch Lokalformen, 
die in F, ein normales Sexualverhaltnis oder gar einen Uberschu8 an 
Mannchen haben. 


Wir wahlen nun als Testobjekte 2 Formen vom XO-Typus, welche 
sich extrem verhalten; das sind die Lokalformen von Erlach und von 
Dotzigen. 

Erlach parth. 2x 3. Wir bestimmten das primare Sexualverhiltnis der 
eben aus der Eischale schliipfenden Raupchen. In Tabelle 6, 1—6, sind 
die Resultate aus 6 Gelegen zusammengestellt. Es treten Weibchen und 
Mannchen auf, und zwar im Durchschnitt etwas mehr Mannchen als 
Weibchen. Jetzt erinnern wir uns daran, daB wir nach der Verteilung 
des X in der Reduktionsteilung einen kieinen Uberschu8 an Mannchen 
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zu erwarten haben (vgl. Tabelle 4, S. 47); die genauen Zahlen betragen 
1:1,2; fir Erlach betragt das Verhaltnis 1:1,12. 


Wir schlieBen aus unseren Befunden, daB die Lokalform von Erlach 
offenbar ganz auf Amphimixis umschalten kann. 


Zwei Moglichkeiten zur Kontrolle bestehen. Wenn unser SchluB 
richtig ist, dann muB die diploide Chromosomenzahl der F,-Tiere 61 
(= 2) und 62 (= 3) betragen, wahrend sie bei parthenogenetischer Ent- 
wicklung 61 betragt (vgl. S. 48). Wir zahlten die Chromosomen auch 
Tabelle 6. Sexualverhdltnis der frisch geschliipften ale Pig ho a-aal 
F.-Rétupchen aus der Kreuzung Erlach one ox 3 ee ee 


(1—6) und Dotzigen parth. 2 x 3 (7—9) den, wie erwartet, ent- 


weder 61 oder 62 Chro- 
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Verhaltnis 1:0,5 
62 Chromosomen und 


waren somit Mannchen; das ist ein Verhaltnis 2: ¢=1:1,13, was gut 
mit der Erwartung tibereinstimmt. 


Die zweite Kontrolle: Wir priiften die erste Entwicklung im besamten 
parthenogenetischen Ei. Es stand ein zur richtigen Zeit fixiertes Gelege 
eines begatteten Weibchens der Lokalform von Erlach zur Verfiigung. 
Von den 105 Eiern dieses Geleges waren 103 besamt, was leicht fest- 
stellbar ist, denn die Kier werden fast ausnahmslos polysperm besamt. 
Uberzahlige Spermien bilden zur Zeit der ersten Furchungsteilung eine 
Teilungsspindel, und die Chromosomen stellen sich normal in die Aqua- 
torialebene ein. Uber die Metaphase der ersten Furchungsteilung kamen 
die tiberzahligen Spermatozoen in unserem Material aber nicht hinaus. 
ParpI (1950) hat das besamte tetraploid parthenogenetische Ei unter- 
sucht und gezeigt, daB die iiberzdhligen Spermatozoen normale Meta- 
phasenspindeln bilden; in seinem Fall aber kam es wenigstens zu Ver- 
suchen, die Anaphase durchzufiihren, vereinzelt gliickte das sogar (loc. 
cit. S. 126 u. f.). 
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Die Chromosomenzahl kann in den Metaphasen dieser tiberzahligen 
Spermien leicht festgestellt werden; sie betragt bei unserem Objekt aus- 
nahmslos 31. 

Zwei Eier dieses Geleges waren unbesamt. Diese entwickelten sich 
so, wie das fiir parthenogenetische Kier typisch ist (vgl. das vorige 
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Abb. 17a— i. Blastodermiquatorialplatten im besamten diploid parthenogenetischen Ei aus 


9 verschiedenen Embryonen. a—f Erlach parth. 2 x d; a bc mit 61, d e f mit 62 Chromo- 
somen. g—i Dotzigen parth. 2x dé; g h mit 61, i mit 62 Chromosomen. Vergr. 3320 x 


Kapitel). Es wird also ein diploider R.K.K. gebildet, der in dem einen 
unbesamten Ei die erste Furchungsteilung hinter sich hatte. Der Eikern 
war ins Keimhautblastem der Eiperipherie hinaus gewandert und befand 
sich in der Anaphase der ersten Furchungsteilung ; die Chromosomenzahl 
lieB sich eindeutig feststellen; sie ist haploid. 

Das zweite unbesamte Ei war in der Entwicklung etwas weiter. Im 
R.K.K. war die Prophase der zweiten Furchungsteilung gebildet, und 
in beiden Tochterkernen lieB sich die Chromosomenzahl feststellen; sie 
ist diploid. Auch die beiden Deszendenten des Eikernes, im Keimhaut- 
blastem liegend, befanden sich in der Prophase zur zweiten Teilung; 
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daB sie haploid sind, lieB sich eindeutig zeigen; also alles wie im partheno- 
genetischen Ei. 

Somit haben wir zu erwarten, daB in der F, vereinzelt Weibchen 
auftreten werden, die keine F,-Tiere sind, die sich vielmehr wie rein 
parthenogenetische Weibchen verhalten miissen. Solche Tiere treten, 
wie wir gleich zeigen werden, tatsachlich auch auf. 

Alle besamten Eier (103) entwickelten sich im wesentlichen so, wie 
es fiir das Hi der bisexuellen Form typisch ist (vgl. das nachste Kapitel), 
d.h., es wird auch hier ein diploider R.K.K. gebildet; der weibliche 
Vorkern wandert aber nicht an die Eiperipherie hinaus, sondern trifft 
an der in Abb. 7 (S. 56) mit einer Spindel markierten Stelle auf einen 
Spermakern; beide Kerne bilden haploide Metaphasenspindeln, und erst 
jetzt erfolgt die Vereinigung zur diploiden Metaphase des Befruchtungs- 
kernes. 

Rund die Halfte der Hier des untersuchten Geleges befand sich in 
der Pro-Metaphase der ersten Furchungsteilung, der R.K.K. und der 
amphimiktische Kern in derselben Phase der Mitose. Die tibrigen Eier 
befanden sich in der Anaphase bis Telophase der ersten Furchungsteilung 
oder in der Interphase zwischen der ersten und der zweiten Teilung. 
Wahrend im Ki der bisexuellen Rasse der R.K.K. nicht iiber die Meta- 
phase der ersten Furchungsteilung hinauskommt, teilt er sich im be- 
samten parthenogenetischen Ei synchron mit dem Befruchtungskern. 

Somit stehen also zu Beginn der Entwicklung 2 Kategorien von 
diploiden Kernen zur Wahl: automiktische und amphimiktische. Welche 
werden das Rennen machen? Sicher die amphimiktischen Furchungs- 
kerne, denn die Chromosomenzahl betragt auf dem Blastoderm ja 61 
und 62, annaéhernd im normalen Verhiltnis. 

Wie aber, wenn, vielleicht ausnahmsweise, auch automiktische Kerne 
zum Aufbau des Organismus beitragen wiirden? Dann miiBten, wenn 
die Deszendenten des amphimiktischen Kernes die XX-Konstitution 
haben, sexuelle Mosaiktiere auftreten, denn die automiktischen Kerne 
haben immer die XO-Konstitution. Solche Mosaiktiere treten in der 
Kreuzung parth. 2 x 3 tatsachlich auf, wenn auch nur vereinzelt. 

Wir zogen 2 Gelege aus der Kreuzung Erlach parth. 2 x 3 auf und 
erhielten die folgenden Resultate: 

Kultur 32, 1954/55; 19 9:22 g:1 Gynander 
= i a i. 
> 30 9:37 g:2 Gynander 





Alle Weibchen wurden in Klausur gehalten; 25 verweigerten die 
Ablage unbesamter Eier, die restlichen 5 legten alle Eier, wenn auch 
zogernd, was fir die Lokalform von Erlach charakteristisch ist. Typisch 
ist fiir Erlach ferner, da8 auch in Freilandgelegen meist ein Teil der 
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parthenogenetischen Eier in der Entwicklung stecken bleibt, ahnlich 
wie bei der Lokalform von Birrwil (vgl. Tabelle 2, S. 38). Die Tabelle 7 
gibt die Schliipfresultate aus den Gelegen der 5 parthenogenetischen 
Weibchen. Der Prozentsatz an schliipfenden Raupchen ist hier keines- 
wegs geringer als der aus Freilandgelegen. 

Das Sexualverhaltnis der wirklichen F,-Tiere betragt somit fiir die 
beiden Aufzuchten 25 9:37 J=1:1,5. Wie zu erwarten war (vgl. Ta- 
belle 6, S. 68), erhielten 
wir also ein zugunsten Tabelle7. Lokalform von Erlach (Schlipfresultate) 








der Mannchen verscho- 
2 a. E see) SL a bee eet 
benes Sexualverhaltnis. Kultur | Gele der ge wickelt, | “ont 
Die geringe Zahl an Nr | Nt | Kier | Riupehen | geschlipte | Wiokelt 
Gynandern deutet dar- 
auf hin, daB bei der Lo- 32 : = a “a st 
kalform von Erlach nur 3 80 78 2 
relativ selten die Des- 34 4 54 ll ll 32 
zendenten des R.K.K. 5 85 80 4 1 

















herangezogen werden; 

doch ist zu bedenken, da8 wir, ohne genaue Priifung, nur die grébsten 
Mosaiktiere ohne weiteres wahrnehmen. AuBerdem fallen natiirlich 
nur die Mosaiktiere auf, welche aus XO- und XX-Kernen aufgebaut 
sind. Es ist aber so viel wie sicher, daB es auch reine XO-Mosaike 
gibt, zusammengesetzt aus amphimiktischen und aus automiktischen 
Kernen. AuB8erlich wiirden sich solche Tiere nicht unterscheiden von 
normalen Weibchen. 

Dotzigen parth. 2x g ist das andere Testobjekt vom XO-Typus, 
das herangezogen werden soll. Wir bestimmten das primare Sexual- 
verhaltnis an frisch geschliipften Raupchen dieser Kreuzung. Es stan- 
den 3 Gelege zur Verfiigung (Tabelle 6, 7—9, S. 68). Wie die Tabelle 
zeigt, ergibt diese Kreuzung einen starken Uberschu8 an Weibchen; 
auf 2 Weibchen kommt nur ein Mannchen. 

Wir ziehen, um dieses Resultat verstandlich zu machen, die Ergeb- 
nisse aus 3 Aufzuchten dieser Kreuzung heran: 

Kultur 35, 1954/55 ergab 9 2: 3 J:2 Gynander 
— 36a, — — $329:14¢g:4 — 
— 36b, — — 449:21¢:4 — 
85 2:38 g:10 Gynander 

Die Weibchen der beiden Kulturen 36a und 36b wurden in Klausur 
gehalten und gepriift. Von Kultur 36a verweigerten 10 Weibchen die 
Ablage unbesamter Eier, 22 Weibchen verhielten sich wie partheno- 
genetische Tiere, legten alle ihre Eier, und diese entwickelten sich, von 
wenigen Ausnahmen abgesehen, wie das fiir die Lokalform von Dotzigen 
typisch ist. Von den 44 Weibchen der Kultur 36b verweigerten 23 die 
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Ablage unbesamter Eier, 21 Weibchen waren parthenogenetisch, legten 
alle Eier, und diese lieferten, wieder von relativ wenigen Ausnahmen 
abgesehen, schliipfende Raupchen. Die beiden Kulturen 36a und b er- 
gaben demnach: 43 parth. 9: 33 F, 2: 35 F, g: 8 Gynander. Der Uber- 
schuB an Weibchen riihrt also davon, daB 2 Kategorien von Weibchen 
vorhanden sind, wobei die parthenogenetischen Weibchen auch hier 
zweifellos keine F,-Tiere sind. Es ist allerdings moéglich und sogar 
wahrscheinlich, daB sie, jedenfalls zum Teil, aus besamten Eiern hervor- 
gegangen sein kénnten, in welchen sich die beiden Vorkerne gleichsam 
verpaBten. 

Beriicksichtigt man nur die wirklichen F,-Tiere, so kommt man zur 
Feststellung, daB die Kreuzung Dotzigen parth. 2 x ¢ ein normales 
Sexualverhaltnis liefert, vielleicht mit einem kleinen Mannchen-Uber- 
schu8. Das stimmt iiberein mit dem, was wir iiber die Verteilung des 
X in der Reduktionsteilung von der Lokalform von Dotzigen wissen 
(vgl. Tabelle 4, S. 47). Danach haben wir ein Sexualverhaltnis 9: 3 
wie 1:1,2 zu erwarten. 

Wir priiften auch fiir diese Kreuzung die diploide Chromosomenzahl 
auf dem Blastodermstadium; wie erwartet, stellten wir 2 Kategorien 
von Embryonen fest, solche mit 61 (= 9) und solche mit 62 Chromosomen 
(=). Die Abb. 17 gibt in g und h 2 Platten mit 61 und in i eine Platte 
mit 62 Chromosomen wieder. Die sichere Festlegung der Chromosomen- 
zahl gliickte bei 29 Embryonen; 16 hatten 61 und 13 Embryonen hatten 
62 Chromosomen. Auch was das Sexualverhaltnis anlangt, stimmen 
unsere Resultate also wenigstens relativ gut mit der Erwartung iiberein. 

Wir griffen als Testobjekte 2 extreme Lokalformen mit dem XO- 
Typus heraus, Erlach und Dotzigen. Der XY-Typus eignet sich fiir 
Untersuchungen der geschilderten Art nicht. Was fiir die beiden heran- 
gezogenen Objekte festgestellt wurde, gilt aber zweifellos, wenigstens 
im Prinzip, auch fiir alle anderen. 

Wie sich zeigte, mu8 man die zu erledigenden Fragen der Geschlechts- 
vererbung im Rahmen der Parthenogenese-Probleme zu lésen versuchen. 
So kommt man zu dem folgenden Ergebnis: 

1. Da das unpaare X annahernd zufallsmaBig verteilt wird, resultiert 
bei Kreuzung solcher parthenogenetischer Lokalformen, welche der bi- 
sexuellen Vermehrung noch nahe stehen und noch fast ganz auf Amphi- 
mixis umschalten kénnen (wie es z.B. Erlach kann), auch ein annihernd 
normales Sexualverhaltnis. 

2. Objekte dagegen, bei welchen die parthenogenetische Vermehrung 
fast ganz eingefahren ist (wie bei Dotzigen), ergeben bei Kreuzung zwar 
ein zugunsten der Weibchen verschobenes Sexualverhaltnis, aber nur 
deshalb, weil ein Teil der Eier unbesamt bleibt und sich partheno- 
genetisch zu Weibchen entwickelt. Rechnet man diese parthenogeneti- 
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schen Weibchen ab, so ist auch hier das Sexualverhaltnis annahernd 
normal, gema8 der Verteilung des X in der Reduktionsteilung. 

3. Bei Kreuzung diploid parthenogenetischer Weibchen mit Mann- 
chen wird ersichtlich, daB die Deszendenten des R.K.K. mit denjenigen 
des Befruchtungskernes in Konkurrenz treten kénnen. Geschieht das, 
so kommt es zur Bildung sexueller Mosaiktiere. Zwar ist das in dieser 
Arbeit mitgeteilte Beobachtungsmaterial iiber solche Mosaiktiere noch 
zu klein; es scheint aber, daB deren Zahl um so gréBer ist, je besser die 
parthenogenetische Vermehruny bei den Lokalformen, welche wir zur 
Kreuzung beniitzten, eingefahren ist; oder umgekehrt, die Zahl der 
Gynander ist um so kleiner, je naher eine Lokalform (Erlach z.B.) der 
bisexuellen Vermehrung noch steht. 

4. In Verfolgung dieser Uberlegungen wird das Auftreten vereinzelter 
Mannchen bei rein parthenogenetischer Vermehrung (vgl. Tabelle 3, 
S. 40) verstaindlich. Die Herrschaft des automiktischen R.K.K. ist 
bei unserem Objekt auch bei rein parthenogenetischer Vermehrung noch 
nicht vollkommen; ausnahmsweise gliickt es einem Deszendenten des 
Kikernes von der X X-Konstitution, zum Zuge zu kommen (vgl. Abb. 6, 
d,, S. 54). 

Entstehen die Ausnahmsmannchen, wie in Punkt 4 angenommen, 
so mu8 sich das priifen lassen: Kreuzt man solche parthenogenetisch 
entstandenen Mannchen mit bisexuellen Weibchen, so miissen sie sich 
wie normale Mannchen verhalten, und es mu8 auch ein normales oder 
doch annahernd normales Sexualverhaltnis resultieren. Dieses experi- 
mentum crucis haben wir mehrmals ausgefiihrt und stellten zunachst 
fest, daB die parthenogenetisch entstandenen Mannchen sich bei der 
Kopulation genau so verhalten wie normale Mannchen. AuBerdem ist 
das Sexualverhaltnis in F,, wie erwartet, normal oder doch annahernd 
normal, wie die folgenden F,-Resultate zeigen: 


1946/47, Kultur 31, Biirglen bisex. 2 x parth. j = 57 9: 52 ¢ 
1947/48, Kultur 44, — — 9x — g= 52: 10¢ 
1947/48, Kultur 45, Hasli-Holaegg -— 9x — ¢G=4792: 62¢ 


109 9:124 3 
Die Richtigkeit unserer Annahme ( Punkt 4) diirfte damit bewiesen sein. 


y) Die erste Entwicklung im Ei der bisexuellen Triquetrella. 


Warum reiissiert im parthenogenetischen Hi der R.K.K., nicht aber im 
amphimiktischen Ei ? 

In der Telophase der zweiten Reifeteilung wandert der weibliche 
Vorkern gegen die Achse des Eies, der zweite Richtungskérper rickt 
nach auBen, st6Bt an der Eliminationsmasse an (vgl. Tafelabb. 17, 18) 
und kommt in die unmittelbare Nachbarschaft des inneren Deszendenten 
des ersten Richtungskérpers (Abb. 18a). Der auBere Deszendent des 
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ersten Richtungskérpers liegt in einer kleinen Plasmaknospe an der 
Eiperipherie. Zunachst ist also alles so wie im parthenogenetischen Ei 
(vgl. Abb. 18a mit lla, 8.60). Die Richtungskérper der Abb. 18a 





Abb. 18 a—c. Entwicklung im Ei der bisexuellen Rasse der Lokalform von der Lagern. a Rich- 
tungsplasma, der erste Richtungskérper in einer Plasmavorwélbung an der Eiperipherie. 
Im Richtungsplasma der innere Deszendent des ersten Richtungskérpers und der zweite 
Richtungskérper. Das Eliminationschromatin zwischen beiden ist weggepreBt worden. 
Prophase der ersten Furchungsteilung. b will die Lage der Vorkerne (2,3) im Ei zeigen, oben 
Region des vorderen Eipoles mit Hischale. Friihe Prophase. c Metaphase der ersten Fur- 
chungsteilung, auBen die haploide Spindel des ersten Richtungskérpers, innen die diploide 
des R.K.K. Vergr. 1000 x 


befinden sich in einer friihen Prophase der ersten Furchungsteilung; die 
Chromosomen sind bereits gebildet. 

Der weibliche Vorkern trifft an der in Abb.7 mit einer Spindel 
markierten Stelle auf einen Spermakern (Abb. 18b). Hierauf wachsen 
beide Kerne, Seite an Seite, heran. Sie befinden sich in Abb. 18b in 











Parthenogenese bei Solenobia triquetrella. II 75 


einer sehr friihen Prophase zur ersten Furchungsteilung. Spater treten 
in jedem Vorkern die Spindelfasern auf, und die Chromosomen stellen 
sich in die Aquatorialebene ein. Erst jetzt werden die Kernmembranen 
aufgelost, und beide Spindeln vereinigen sich zur einheitlichen Spindel 
des Befruchtungskernes. 

In der Entwicklung halten die Richtungskérper vorerst Schritt mit 
den Vorkernen; wenn die Metaphase der ersten Furchungsteilung im 
Befruchtungskern gebildet ist, so sind auch die Richtungsk6érper in 
Metaphase. Die Abb. 18c zeigt auBen die 
haploide Metaphase des auBeren ersten 
Richtungskérpers; der innere Deszen- 
dent ergibt in der Regel auch im amphi- 
miktischen Ei mit dem zweiten Rich- 
tungskérper den diploiden R.K.K., 
dessen Metaphase die Abb. 18c zeigt. 

Merkwiirdigerweise ist allerdings das 
Verhalten der Richtungskérper bei den 
verschiedenen Lokalformen der bisexu- 
ellen Triquetrella etwas verschieden. 
Die interessanteste und auffalligste Va- 
riante stellt Abb. 19 fiir die bisexuelle 
Lokalform von Escholzmatt dar: Hier 





> f sexuellen Lokalform von Escholz- 
ergeben die beiden Tochterkerne des matt. Metaphase der ersten Fur- 


s ‘. ° ig chungsteilung, auBen andeutungs- 
ersten Richtungskérpers einen Kopula- {0.0 aie Doppelspindeln der beiden 


tionskern, wobei schon auf dem Meta- ersten Richtungskérper erkennbar; 
phasenstadium die Chromosomen des MN ioe Dickman ” 
aéuBeren Deszendenten des ersten Rich- Vergr. 1000 x 
tungsk6rpers degenerativ aussehen ; auch 
kommt es nie zu einer einheitlichen Metaphasenspindel. Der zweite 
Richtungskérper bildet eine kleine haploide Metaphase innerhalb der 
Reste des Eliminationschromatins. Altere Entwicklungsstadien fir 
Escholzmatt haben wir nicht. Alle iibrigen Lokalformen, welche wir 
priiften, haben einen R.K.K., entstanden aus der Verschmelzung des 
zweiten Richtungskérpers mit dem inneren Deszendenten des ersten. 
Die Chromosomenzahlen von der Ligernform, von der wir im folgen- 
den sprechen, bieten nichts Besonderes. In Abb. 20 gibt a eine Aqua- 
torialplatte des auBeren ersten Richtungskérpers; sie hat 31 Chromo- 
somen; b ist die Aquatorialplatte des R.K.K. mit 62 Chromosomen, 
c ist die Metaphase des Befruchtungskernes, ebenfalls mit 62 Chromo- 
somen, und d ist eine Aquatorialplatte eines tiberzihligen Spermato- 
zoons mit 31 Chromosomen; denn auch die bisexuelle T'riquetrella besamt 
haufig polysperm: Die iiberzaihligen Spermien bringen es bis zur Meta- 
phase der ersten Furchungsteilung, kommen aber auch hier nicht tiber 
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dieses Stadium hinaus; sie sind in spaiteren Furchungsteilungen nicht 
mehr zu sehen, werden also wohl resorbiert. 

Auch der R.K.K. kommt im amphimiktischen Ei nicht tiber die 
Metaphase der ersten Furchungsteilung hinaus; die Aquatorialplatte 
bleibt unverandert, wahrend im Befruchtungskern die ersten beiden 
Furchungsteilungen ablaufen. Altere Stadien besitzen wir nicht, wissen 
also nicht, was aus dem R.K.K. letzten Endes wird. Auch k6énnen wir 
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Abb. 20a—d. Aquatorialplatten der ersten Furchungsteilungen im Ei der bisexuellen 

Lagernform. a Metaphase der ersten Furchungsteilung im ersten Richtungskérper mit 

31 Chromosomen. b Metaphase der ersten Furchungsteilung des R.K.K. mit 62 Chromo- 

somen aus einem Ei, dessen Befruchtungskern in der 2./3. Furchungsteilung sich befindet. 

c Metaphase der ersten Furchungsteilung des Befruchtungskernes mit 62 Chromosomen. 
d Uberzihliges Spermatozoon in Metaphase mit 31 Chromosomen. Vergr. 3320 x 


den Zeitpunkt nicht genau angeben, in welchem iiber sein Schicksal 
entschieden wurde. Es sieht so aus, als ob das Urteil iiber ihn erst in dem 
Moment gefallt wird, in welchem die Kernmembranen in den Vorkernen 
aufgelést werden und die Amphimixis vollzogen wird. 

AuBerlich betrachtet erfolgen die Automixis, die zum R.K.K. fihrt, 
und die Amphimixis der Vorkerne gleichzeitig. Eine Antwort auf die 
Frage: Warum wird im Ei der bisexuellen Rasse trotzdem die Ent- 
wicklung immer nur im R.K.K. blockiert ? wissen wir nicht. Die Wir- 
kung, welche vom amphimiktischen Kern ausgeht, mu8 gréBer sein als 
diejenige, welche der R.K.K. ausiibt. 

Hier taucht ferner die bereits gestellte Frage wieder auf: Warum 
retissiert tm parthenogenetischen Hi der R.K.K., und warum geht der 
Eikern (bzw. seine Abkémmlinge) zugrunde? Die Antwort dirfte wohl 
die folgende sein: 
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Die Automixis ist ihrem Wesen nach ein Befruchtungsvorgang, wenn 
auch nur ein Surrogat einer Befruchtung. DaB das so ist, wurde vor 
allem an der parthenogenetischen Solenobia lichenella klar. Die Auto- 
mixis erfolgt hier nach NARBEL (1950) schon in der Anaphase der ersten 
Reifeteilung. Wird nun die parthenogenetische Lichenella gekreuzt mit 
Mannchen der bisexuellen Rasse, so gliickt. zwar die Begattung und die 
Kier werden auch besamt, aber eine Amphimixis erfolgt nie (SEILER und 
Pucuta 1956, S. 211 u. f. und S. 242); das deswegen, weil die Automixis 
schon erfolgt und das Schicksal endgiiltig festgelegt ist, bevor der 
Spermakern zur Kopulation bereit ist. 

Analog bei der diploid parthenogenetischen T'riquetrella. Die Auto- 
mixis kommt im Eikern zu spat! Dieser vertrédelt seine Chance wahrend 
seiner Wanderung durch das Ei. Wenn er an der Peripherie ankommt, 
ist der R.K.K. bereits in der Metaphase der ersten Furchungsteilung, 
und die Automixis ist damit vollzogen. 

Zwar teilt sich auch der Eikern noch und, post festum, laufen auch 
automiktische Vorgainge ab. Diese zeigen aber fast von Anfang an einen 
so variablen und so sehr abortiven Charakter, daB tiber den Untergang 
der Deszendenten des Eikernes wohl schon zur Zeit der Metaphase der 
ersten Furchungsteilung entschieden gewesen sein muB. 


Es bleibt ein letzter Fragenkomplex: Wie kommt es, daB im bisexuellen 
Ei die Weiterentwicklung des R.K.K. offenbar ausnahmslos abgestoppt 
wird, wihrend im besamten parthenogenetischen Hi oft beide Kernkate- 
gorien, der amphimiktische Befruchtungskern und der automtktische R. K.K., 
sich weiterentwickeln, und dann sexuelle Mosaiktiere entstehen ? Immer 
erfolgen zum mindesten die ersten Furchungsteilungen im besamten 
parthenogenetischen Ei in beiden Kernkategorien, wahrend das im 
bisexuellen Ki nicht geschieht, obwohl in beiden Eisorten das Metaphasen- 
stadium der ersten Furchungsteilung im R.K.K. und im Befruchtungs- 
kern gleichzeitig erreicht wird. 

Es muB ein Unterschied zwischen dem besamten parthenogenetischen 
Ei und dem besamten Hi der bisexuellen Rasse vorhanden sein! Worin 
mag er bestehen und wo liegen, im Plasma oder in den amphimiktischen 
Kernen oder im Plasma und Kern ? 

Damit sind unsere Uberlegungen aber bei genetischen Fragen ange- 
langt, welche nur mit experimentellen Methoden angegangen werden 
kénnen. Die Lésung wird nicht einfach sein, denn es gibt, wie wir zeigten, 
parthenogenetische Lokalformen, die der bisexuellen T'riquetrella in vieler 
Hinsicht nahe stehen und andere, die sich schon weit von ihr entfernt 
haben. Dazwischen existieren wohl alle Ubergainge; diese miBten im 
Experiment abgetastet werden. Dabei wird sich wohl die folgende ein- 
fache Relation ergeben: 
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Eine parthenogenetische Lokalform steht der bisexuellen Triquetrella 
noch nahe, wenn bei Kreuzung der amphimiktische Kern noch die unbe- 
dingte Kontrolle iiber den automiktischen R.K.K. ausiiben und seine Weiter- 
entwicklung blockieren kann ; je mehr er diese Kontrolle verliert, um so mehr 
nihern wir uns der perfekten Parthenogenese; diese ist erreicht, wenn der 
R.K.K. die unbedingte Kontrolle tiber den Eikern dusiibt. 


6) Die Entwicklung im unbesamten Ki bisexueller Weibchen. 
Bemerkungen iiber die Entstehung der Parthenogenese 


Wir hatten versucht (vgl. SEmER 1959, S. 104), aus unbesamten 
Kiern bisexueller Weibchen parthenogenetische Linien zu bekommen, 
und deshalb aus einem sehr groBen Material an unbesamten Eiern 
(vgl. loc. cit. S. 104—107, Tabelle 3) nur sehr wenig fiir zytologische 
Untersuchungen abgezweigt. Was wir haben (etwas tiber 100 Eier) 
stammt von 3 Weibchen einer bisexuellen Lokalform von der Saualpe, 
Nahe Truckerhiitte (Karnten)! und von 3 Weibchen einer bisexuellen 
form vom Zinken, Seckaueralpen (Steiermark)!. 

Es ist fast unméglich, zeitlich genau fixiertes Material unbesamter Eier bi- 
sexueller Weibchen zu bekommen. Halt man die Weibchen in Klausur, so ver- 
suchen sie, wenn Mannchen ausbleiben, wiederholt unbesamte Eier zu legen. Sie 
biegen das Abdomen zur Ablage ein, senken die Legeréhre in den Sack und machen 
Legebewegungen; ob sie aber legen oder nicht, laBt sich nicht ohne weiteres fest- 
stellen. Der GroBteil der fixierten Eier (rund 90) befand sich in der ersten bis 
dritten Furchungsteilung und war ungefahr 81/, Std alt; der Rest war alter, befand 
sich im Vorblastoderm bis Keimstreifenstadium und war schatzungsweise 1 bis 
3 Tage alt. 

Ks sieht so aus, als ob bei S. triquetrella alle unbesamten Kier bi- 
sexueller Weibchen beide Reifeteilungen normal durchfiihren und mit 
der Furchung beginnen wiirden ; denn wir haben kein Ki, das sich gar nicht 
entwickelt hatte. Fiir unsere Zwecke interessiert nun die Tatsache, daB 
zu Beginn der Furchung ein R.K.K. entsteht, genau so wie meist im 
besamten bisexuellen Ei und wie immer im parthenogenetischen Ei. 

Die Abb. 21a zeigt den Eiausschnitt mit dem Richtungsplasma; in 
demselben liegt die Metaphase des R.K.K., an den Spindelpolen sind 
Pseudocentrosomen, vom Eliminationschromatin stammend. Schat- 
zungsweise 1a8t sich die Chromosomenzahl feststellen; sie ist diploid. 
Der erste Richtungskérper liegt in Abb. 21 a auBen in einer Plasmaknospe 
und ist nur andeutungsweise zu erkennen, denn er liegt nicht ganz in 
der optischen Ebene. Auch er befindet sich in der Metaphase zur ersten 
Furchungsteilung. Haufig kann gezeigt werden, daB er haploid ist; ab 
und zu gliickt eine genaue Zahlung. 


1 Herrn SrepER, Klagenfurt, und Herrn Metmr, Knittelfeid, sei herzlich Dank 
gesagt fiir das groBe Material, das sie mir von den genannten Fundstellen zur 
Verfiigung stellten. 
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Was uns an der Entwicklung im unbesamten bisexuellen Ei nun vor 
allem fesselt, ist die Tatsache, daB der haploide weibliche Vorkern meist 
an die Peripherie hinauswandert, gleich, wie er das im parthenogeneti- 
schen Ki regelmaBig tut. Da wir den Eikern ab und zu nicht fanden, 
mag er in diesen Fallen im Dotter stecken geblieben sein; dann ist er 
schwer oder iiberhaupt nicht sicher nachweisbar. 

Auch bei den Richtungskérpern fallt es oft schwer, das was vorliegt 
richtig zu deuten. Relativ haufig kommt es nicht zur Bildung eines 


a 





Abb. 21lau. b. Richtungsplasma mit Richtungskérper in Metaphase der ersten Furchungstei- 

lung im unbesamten Ei der bisexuellen Lokalform von der Saualpe. a In der Plasmaknospe 

an der Eiperipherie der erste Richtungskérper, innen der R.K.K., an den Spindelpolen 

Pseudocentrosomen aus Eliminationschromatin. b Dasselbe, aber Spindeln unvollkommen 
ausgebildet. Vergr. 1000 x 


R.K.K.; dann liegen im Richtungsplasma unregelmaBige Spindeln 
nebeneinander (Abb. 21b), und es bleibt fraglich, ob es zu einer Ver- 
schmelzung kommt. Die folgenden statistischen Angaben mégen dien- 
lich sein: 

Unter 90 Hiern, die sich in der frithen Furchung befanden, waren die 
Eikerne 70mal an der Eiperipherie, 20mal wurde der Eikern nicht ge- 
funden; etwa 50mal war im Richtungsplasma ein regelrechter R.K.K: 
vorhanden, und der erste Richtungskérper lag isoliert in der Plasma- 
knospe, in rund 40 Fallen war die Situation unklar oder das Richtungs- 
plasma wurde iiberhaupt nicht gefunden. 

Hine weitere Tatsache mu8 besonders hervorgehoben werden. Der Ei- 
kern befand sich in den Hiern, iiber die berichtet wird, in der Metaphase 
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der ersten Furchungsteilung bis Metaphase der dritten Teilung; der 
R.K.K. kam dagegen bis zu diesem Entwicklungsstadium scheinbar 
nie tiber die Metaphase der ersten Furchungsteilung hinaus. Man méchte 
hier beifiigen: wie im besamten bisexuellen Ei! Aus Eiern, welche weiter 
entwickelt sind, scheint sich allerdings zu ergeben, daB der R.K.K. sich 
auch teilen kann 


a 





Abb. 22a u. b. Spitere Furchungsteilungen der Deszendenten des Eikernes aus einem unbe- 

samten Ei der bisexuellen Lokalform vom Zinken, Seckaueralpen. a Keimhautblasten am 

vorderen Eipol mit Metaphasen verschiedenploider Kerne. b Nachbarschnitt mit einer 

hochpoly ploiden dreipoligen Metaphase und einem pyknotischen Chromosomenhaufen. 
Vergr. 1000 x 


In dem fixierten Material vom Zinken, Seckaueralpen, waren 10 Eier 
bis zum Vorblastoderm, 3 bis zum Keimstreifenstadium gekommen. Je 
alter die Entwicklung im unbesamten Ei wird, um so schwerer ist das 
zu deuten, was vorliegt. So fanden wir im Keimhautblastem in der 
vorderen Hihalfte Mitosen, die sichtlich eine verschiedene Zahl von 
Chromosomensatzen besitzen (Abb. 22a), daneben anomale Mitosen, 
etwa dreipolige, wie Abb. 22b eine aus dem gleichen Ei zeigt, oder die 
Chromosomen sind in machtigen pyknotischen Klumpen zusammen- 
geballt (Abb. 22b). Hier handelt es sich fast sicher um Deszendenten 
des Eikernes, die eine destruktive Polyploidisierung durchmachen oder 
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durchgemacht haben, denn im gleichen Ei war das Richtungsplasma 
noch deutlich erkennbar und darin eine groBe, wohl tetraploidé Meta- 
phase des R.K.K.; also hat sich auch dieser geteilt, und vermutlich 
sind die beiden Tochterkerne wieder verschmolzen. 

GréBere Schwierigkeiten bieten noch spatere Entwicklungsstadien 
fiir die Deutung. So hat ein Ei des Vorblastoderms am einen Eipol 





Abb. 23. Unbesamtes Hi der bisexuellen Form vom Zinken; Vorblastoderm. Anschnitt des 

vorderen Eipoles mit Riesenkernen, wohl vom Eikern abstammend. Im Dotter Plasmainseln 

mit zahlreichen Doppelkernen (diese in der Aufnahme nicht getroffen), wohl Deszendenten 
des R.K.K. Vergr. 410 x 


riesige zum Teil pyknotische Kerne mit groBem Plasmaleib (Abb. 23), 
und im KEiinnern sind zahlreiche Doppelkerne im Ruhestadium oder in 
Teilung, in diesem Fall anomale Mitosen bildend. Vermutlich sind die 
Riesenkerne im Keimhautblastem der vorderen Eihalfte Deszendenten 
des Eikernes, und es stammt das Kernmaterial im Innern des Eies vom 
R.K.K., wobei die Automixis nie ganz vollzogen wurde und die Gono- 
merie bestehen bleibt. 

In dem ganzen Material an unbesamten Eiern kamen nur wenige 
tiber ein Vierkernstadium nicht hinaus. 

Unsere Beobachtungen zeigen also eindeutig, daB das Hi der bisexuellen 
Triquetrella Potenzen zu parthenogenetischer Entwicklung hat. Aus der 


Chromosoma (Berl.), Bd. 11 6 
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Art, wie diese Potenzen sich im unbesamten Ei manifestieren ergibt sich, 
dap der Weg vorgezeichnet ist, auf welchem die Parthenogenese dann tat- 
sdchlich verwirklicht wird. 

Auch bei Bombyx mori erfolgt in dem kinstlich zur Entwicklung 
angeregten unbesamten Ei die Reifung ebenso wie im befruchteten Ei 
(FroLowa 1935, vgl. auch Astaurov 1957; hier weitere Literatur). 
Eine Ubereinstimmung besteht ferner darin, daB auch bei Bombyx mori 
ein R.K.K. gebildet wird und da8, wenigstens in einem Teil der Eier, 
der weibliche Pronucleus an die Eioberflache hinauswandert. Endlich 
erfolgt die Aufregulierung der Chromosomenzahl durch automiktische 
Kernverschmelzungen, wie bei T'riquetrella. Ein wichtiger Unterschied 
aber scheint zu bestehen: ,,Die durch Teilung des Richtungskopulations- 
kernes entstehenden Kerne nehmen nicht an der Entwicklung des 
Embryos teil‘‘ (FRoLowa 1935, S. 307). AstauRov (1940) bestatigt die 
Befunde von Frotowa, bemerkt aber: ‘“The mechanism of the occurence 
of parthenogenetic individuals has as yet not been sufficiently studied 
cytologically. However some cytological findings combined with genetic 
evidence suggest some plausible assumptions. In most of the eggs both 
maturation divisions take place. Division of the haploid female pro- 
nucleus frequently followed by fusion of the clevage nuclei and by the 
formation of mosaic polyploid embryonic tissues is also often the case”’ 
(S. 222). In unbesamten Eiern von Bombyx mori dirfte also die Ent- 
wicklung im wesentlichen ahnlich ablaufen, wie im unbesamten Ei der . 
bisexuellen T'riquetrella. 


e) Was geschieht in den parthenogenetischen Eiern, welche in der Entwick- 
lung stecken bleiben? Bemerkungen zum Ubergang von der diploiden zur 
tetraploiden Parthenogenese 


Wie geschildert, gibt es neben diploid parthenogenetischen Lokal- 
formen, bei weichen praktisch alle Eier sich entwickeln, auch solche, bei 
welchen in der Regel ein Teil der Eier in der Entwicklung stecken bleibt. 
Da man vielleicht aus Fehlentwicklungen die Normalentwicklung besser 
verstehen lernt, referieren wir kurz tiber unsere mehr zufalligen Beob- 
achtungen. 

Wir erwahnten bereits, daB bei der Form von Erlach relativ haufig 
Eier in der Entwicklung stecken bleiben. So fanden wir unter rund 
200 normalen Blastodermstadien 4 Eier, welche nicht tiber die ersten 
5—7 Furchungsteilungen hinausgekommen waren. Am vorderen Eipol 
fanden sich hochpoiyploide Metaphasen, polyploide Verschmelzungs- 
spindeln, dreipolige polyploide Metaphasen neben vereinzelten normalen 
tetraploiden, diploiden und haploiden Metaphasen. Aus den Lage- 
beziehungen ergibt sich, daB dieses Zellmaterial vom Eikern und von 
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den Richtungskérpern abstammen mu8. AuBerdem sind Kernfusionen 
vorhanden; das sind wohl Absterbeerscheinungen, wie sie Parpt (1950, 
S. 131) fiir tiberzahlige Spermatozoen abbildete. Die Abb. 24 gibt den 
Anschnitt durch einen riesigen Fusionskern, der wohl auf diesem Stadium 
stecken bleibt. Im Eiinnern ist 
eine noch normale Metaphase. 

Die ausgedehntesten Beob- 
achtungen haben wir iiber die 
diploid —parthenogenetischen 
Formen von Aigle und St. Cer- 
gues. Das sind zwei Fundplatze 7. 
aus dem Grenzgebiet zwischen 
der diploid und der tetraploid 
parthenogenetischen Rasse. Es 
sei aber sofort beigefiigt, daB 
das, was bei Aigle und St. Cer- 
gues geschieht, zweifellos auch 
bei Lokalformen ablaufen kann, 
die nicht aus dem Grenzgebiet 
stammen, die sogar in ihrem 
ganzen Verhalten der bisexu- 
ellen Triquetrella noch nahe- 
stehen, wie beispielsweise Erlach 
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und Birrwil. 

In 3 zur Zeit des fertigen 
Blastoderms fixierten Gelegen 
von Aigle waren 6 Eier im Vor- 
blastoderm stecken geblieben. 
Sie hatten am einen Eipol und 
im Kiinnern anomale Mitosen 


mit Chromosomenzahlen zwi- Abb. 24. Lokalform von Erlach. In der Entwick- 
. . lung stecken bleibendes Ei mit Anschnitt eines 

sche ¢ x 3 r. 

schen haploid bis hoch poly Fusionskernes an der Eiperipherie. Vergr. 1000 


ploid, zeigten mehrpolige Spin- 
deln, Kernverschmelzungen, pyknotische Kerne. alles Erscheinungen. 
wie wir sie nun im einzelnen fiir St. Cergues beschreiben. 

St. Cergues haben wir auch experimentell gepriift. Kreuzt man 
St. Cergues-Weibchen mit Mannchen, so zeigt es sich, daB nur in etwa 
der Halfte der Eier eine Amphimixis erfolgt; beispielsweise ergab die 
Kultur 20 (1945/46) im gesamten 

59 2:17 5. 
Von den Weibchen konnten wir 54 in Klausur nehmen und priifen; 
14 Weibchen verweigerten die Eiablage, die restlichen 40 erwiesen sich 
6* 
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als rein parthenogenetische Tiere, denn sie legten ohne Begattung. Das 
Sexualverhaltnis der wirklichen F,-Tiere betragt also, wenn wir absehen 
von den 5 nicht gepriiften Weibchen, 


149:17¢. 


Bei rein parthenogenetischer Entwicklung bleibt bei St. Cergues, 
gleich wie bei Erlach und Birrwil, haufig ein groBer Prozentsatz der 
Tiere in der Entwicklung stecken. Die Schliipfresultate aus 19 partheno- 
genetischen Gelegen von Weibchen der Kultur 20 (1944/45) waren die 
folgenden: 


Zahl der geschliipften Raupchen _ etwa 1050 
Zahl der Hier, die keine Raupchen ergaben 276. 


DaB die Entwicklung in den meisten Eiern beginnt, 1aBt sich schon 
aiuBerlich erkennen. Die zytologische Untersuchung zeigte, daB auch bei 
dieser Lokalform zwar alle Eier mit der Entwicklung beginnen, daB 
diese aber bei einer ansehnlichen Zahl von Kiern friiher oder spater 
stecken bleibt. 

In 2 zur Zeit des fertigen Blastoderms fixierten Gelegen mit 214 Eiern 
hatten 153 ein normales Blastoderm; 61 Eier waren im Vorblastoderm 
stecken geblieben bzw. nicht tiber dieses Stadium hinausgekommen. 
Ubereinstimmend zeigten sie, daB sowohl der Eikern wie die Richtungs- 
k6érper sich atypisch entwickeln kénnen. Die Abb. 25a und b geben den 
vorderen Eipol wieder mit Deszendenten des Eikernes. In Abb. 25a ist 
links eine wohl tetraploide Metaphase und dann folgt eine wohl diploide 
Metaphase in Seitenansicht, auBerdem eine hochpolyploide Metaphase 
in einer schiefen Ansicht. Zwischen dieser und der diploiden Metaphase 
ist eine haploide Metaphase, die nur andeutungsweise zu erkennen ist. 
Die Abb. 25b zeigt den vorderen Eipol aus einem anderen Ki; es ist 
vorhanden eine dreipolige polyploide Metaphase, dann eine polyploide 
normale Metaphase und endlich rechts eine hochpolyploide Verschmel- 
zungsspindel. 

Das Richtungsplasma ist haufig in diesen Eiern noch erkennbar. 
Aus der Beschaffenheit der Spindeln, welche im Richtungsplasma oder 
in nachster Nahe liegen, ergibt sich, daB auch die Richtungskérper in 
diesen Kiern sich ganz atypisch entwickelten (Abb. 26). Die Abb. 26a 
stammt aus demselben Ei wie Abb. 25a; es ist eine hochpolyploide 
_ Metaphase vorhanden; auBerdem eine vielleicht tetraploide Seiten- 
ansicht. Abb. 26b gibt eine hochpolyploide und innen eine haploide 
Metaphase und Abb. 26c zeigt 3 Metaphasen im Richtungsplasma, eine 
wohl diploide, eine vermutlich tetraploide und innen eine hochpolyploide. 
Zwischen der diploiden und der tetraploiden Spindel ist ein Centrosom 
getroffen. 
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Es sei daran erinnert, daB St. Cergues dem XY-Typus angehért, als 
diploide Chromosomenzahl also 62 besitzt (vgl. Abb. 5, S. 53). Da die 
Mitosen in den atypisch sich entwickelnden Eiern oft unregelmaBig sind, 
auch mehrpolig sein kénnen, ist nicht zu erwarten, da8 wir in den Chromo- 
somenplatten aus solchen Eiern immer Vielfache von 31 finden werden. 


a 
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Abb. 25a u. b. St. Cergues, der vordere Eipol mit Deszendenten des Eikernes. a Drei verschie- 

den ploide Metaphasen; eine vierte sicher haploide Spindel ist nur andeutungsweise zu 

erkennen. b Zwei typische polyploide Verschmelzungsspindein und eine normale polyploide 
Metaphase. Vergr. 1000 x 


Die Abb. 27 zeigt solche Chromosomenplatten; a hat ungefaéhr 99 Chro- 
mosomen, ist also annahernd triploid; b ist eine einwandfreie Zaihlung 
mit der tetraploiden Chromosomenzahl 124; c—e sind ungefahr richtige 
Zahlungen, c hat 158, d 219 und e 324 Chromosomen; hier handelt es 
sich wohl um etwa 5-, 7- und etwa 10-ploide Chromosomensortimente. 
Die abgebildeten Chromosomenplatten stammen aus verschiedenen Kiern, 
sie kénnten aber auch in einem Ki gefunden werden. 

Es ist klar, daB aus solchen Embryonen keine normalen Tiere ent- 
stehen kénnen; wir wissen zwar nicht, wie weit die Embryonen sich noch 
entwickelt hatten; bis zum schliipfenden Raupchen jedenfalls nicht. 
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Eine weitere Serie von Beobachtungen an atypisch sich entwickeln- 
den Eiern haben wir aus der Kreuzung Eriach parth. 9x g. Zur Er- 
mittlung der diploiden Chromosomenzahl im Blastoderm des besamten 





Abb. 26a—c. St. Cergues, Metaphasen im Richtungsplasma. a Eine hochpolyploide und eine 
schitzungsweise tetraploide Metaphase; b eine haploide und eine hochpolyploide Metaphase, 
und c schitzungsweise eine diploide, eine tetraploide und eine hochpolyploide 

Seitenansicht. Vergr. 1000 x 


parthenogenetischen Eies untersuchten wir 7 Gelege, die zusammen 
574 Kier hatten. In 2 Gelegen entwickelten sich alle Eier normal und die 
Embryonen hatten entweder 61 oder 62 Chromosomen (vgl. S. 68, 69). In 
den restlichen Gelegen waren vereinzelte, atypisch sich entwickelnde 
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Hier, die zwar alle das Blastodermstadium erreichten, aber nicht normale 
Chromosomensortimente besaBen; 6 Embryonen hatten haploide, di- 
’ ploide, triploide, tetraploide bis hochpolyploide Metaphasen. Die Abb. 28 
zeigt in e eine pentaploide Platte mit 153 Chromosomen. 
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Abb. 27a—e. St. Cergues, Chromosomenplatten des Vorblastoderms. a Metaphase mit 
etwa 99 Chromosomen, b gibt eine einwandfreie Platte mit 124 Chromosomen, c hat etwa 


158, d etwa 219 und e etwa 324 Chromosomen. Gez. D. BucK. Vergr. 3320 x 


Ob diese Embryonen aus besamten oder aus unbesamten Hiern her- 
vorgingen, wissen wir zwar nicht; so viel aber ist sicher, daB sie aus 
Kiern entstanden sind, in welchen keine Amphimixis stattfand, denn 
die Verhiltnisse liegen genau gleich, wie bei den atypisch sich ent- 
wickelnden parthenogenetischen Eiern von Aigle und St. Cergues. Es 
ist ferner nicht daran zu zweifeln, daB das Blastoderm aus Deszen- 
denten des Eikernes und der Richtungskérper aufgebaut wurde und 
auch daran nicht, daB solche Embryonen friiher oder spater zu- 
grunde gehen. 
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Damit wissen wir, was in den Hiern geschieht, welche in der Ent- 
wicklung stecken bleiben und glauben iiberdies jetzt besser zu verstehen, 
wie der Ubergang von der bisexuellen zur parthenogenetischen Vermeh- 
rung sich vollzieht. Aus den mitgeteilten Befunden ergeben sich die 
folgenden Vorstellungen: 

1. Im bisexuellen Ei halt der amphimiktische Kern den automiktischen 
R.K.K. unter Kontrolle und blockiert thn. 

2. Ist die Parthenogenese stabilistert, dann ist zu Beginn der Furchung 
die Automixis in den Richtungskorpern erfolgt und der R.K.K. also ent- 
standen; er blockiert den Eikern und alle Hier entwickeln sich normal. 

3. Ist die Parthenogenese noch nicht eingefahren, dann kénnen modi- 
fikatorische Faktoren die Automixis zwischen zwei Richtungskorpern ver- 
zogern, die Entwicklung erfolgt dann unkontrolliert und Hikern und Rich- 
tungskérper machen eine destruktive Polyploidisierung durch, die zum 
Chaos fihrt. 

Die folgenden weiteren Beobachtungen an den Eiern aus der Kreu- 
zung Erlach parth. 2 x ¢ fiihren aber vielleicht noch einen Schritt 
weiter. Zunachst muBten wir feststellen, daB 2 Embryonen ausschlieB- 
lich oder doch fast ausschlieBlich die haploide Chromosomenzahl 31 
haben (Abb. 28a und b); ein Embryo war, so viel wir feststellen konnten, 
rein haploid, der andere hatte einige diploide Metaphasen. Ob dieses 
haploide Blastoderm allein auf den Eikern oder allein auf die Richtungs- 
k6érper oder auf beide zuriickzufiihren ist, wissen wir nicht; andere Mog- 
lichkeiten, etwa eine Beteiligung von Spermatozoen, kommen kaum in 
Frage. Unsicher bleibt auch, wieweit die Entwicklung iiber das Blasto- 
dermstadium hinaus gekommen ware ; jedenfalls kaum bis zum schliipfen- 
den Raupchen. 

Wenn wir annahmen, da8 es modifikatorische Faktoren geben kénnte, 
welche die Automixis verzégern, so mag es auch solche Faktoren geben, 
welche die Automixis ganz verhindern; so entstiinden dann haploide 
Embryonen. 

Konsequenterweise miiBten wir weiter annehmen, daB es auch modi- 
fikatorische Faktoren geben kénnte, welche die Tendenz zur Automixis 
fordern. Solche Faktoren mégen am Werke gewesen sein bei der Ent- 
stehung von 8 Embryonen aus der Kreuzung Erlach parth. 92 x d, 
deren Blastoderm ausschlieBlich oder doch fast ausschlieBlich tetraploid 
ist. Die Abb. 28 gibt in c und d 2 Platten mit 122 Chromosomen; sie 
stammen aus einem Embryo und sind ganz eindeutig. 

Wir wissen wiederum nicht, ob diese tetraploiden Embryonen aus 
besamten oder aus unbesamten Eiern hervorgingen; das letztere ist das 
wahrscheinlichste. Der R.K.K. hat bei Eriach 61 Chromosomen und 
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die Tetraploidie muB durch einen zweiten Automixisschritt, der wohl 
unmittelbar auf den ersten erfolgte, entstanden sein; die GréBenord- 
nungen der Chromosomen der tetraploiden Metaphasen sind gleich 
wie diejenigen diploider Platten (vgl. Abb. 28c, d mit Abb. 17a—f, 
S. 69) Einige dieser Embryonen scheinen rein tetraploid zu sein; alle 
vorhandenen Platten sind jedenfalls tetraploid und die Gr6éBe zahl- 
reicher Seitenansichten von Metaphasen spricht ebenfalls eindeutig fir 
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Abb. 28 a—e. Erlach parth. ° x 3. Chromosomenplatten aus Embryonen, welche sich atypisch 
entwickeln. a und b Haploide Platten mit 31 Chromosomen, c und d tetraploide Platten 
mit 122 Chromosomen, e hat 153 Chromosomen, ist also pentaploid. Gez. D. Buck. 

Vergr. 3320 x 


Tetraploidie. Die GréBen der Ruhekerne méchten wir zur Beurteilung 
des Chromosomenbestandes nicht heranziehen, denn da sind die Fehler- 
quellen zu gro$B. Die Embryonen, von denen wir sprechen, haben ein 
vollstaéndig normales Blastoderm; irgendwelche anomalen Symptome 
fehlen. 

Nur einer der tetraploiden Embryonen hat bestimmt auch einige 
diploide Kerne; da wird der zweite Automixisschritt nicht unmittelbar 
nach dem ersten erfolgt sein. 

Wir dirfen nicht verschweigen, daB wir 2 Metaphasen aus einem 
weiteren Embryo haben, die, wie es scheint, eindeutig 123 Chromosomen 
besitzen ; doch mégen wir bei der Zahlung einen Fehler begangen haben, 
und etwa ein stark zweiteiliges Chromosom als 2 Chromosomen gezahlt 
haben. 
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Ob diese tetraploiden Embryonen ihre Entwicklung mit Erfolg zu 
Ende hatten fiihren konnen? Alles spricht tatsachlich dafiir. 

Dann ware im Experiment aus der diploiden Form eine tetraploide 
entstanden! 


f) Uberzihlige Y-Chromosomen und Art der Elimination des Y 

Fiir die bisexuelle Solenobia triquetrella wurde festgestellt (SEILER 
1959, S. 81 u. f.), daB es Populationen mit beiden Geschlechtschromo- 
somentypen, dem XO- und dem XY-Typus, gibt. Da so viel wie sicher 
in der freien Natur Paarungen zwischen beiden Rassen vorkommen, 
schlossen wir, daB das Y leer sein muB, und daB T'riquetrella im Begriffe 
ist, das Y tiber Bord zu werfen. DaB das tatsaichlich geschieht, konnte 
an der bisexuellen Lokalform vom Schnebelhorn nachgewiesen werden 
(loc. cit. S. 86—96). 

Nun gibt es, wie geschildert, auch bei der diploid parthenogeneti- 
schen Form Populationen mit dem XO- und dem XY-Typus. Also 
werden gleiche Uberlegungen auch fiir die diploid parthenogenetische 
Triquetrella Giltigkeit haben. Ein Nachweis eines tiberzahligen Y ist 
bei der bisexuellen Rasse leicht, schon deshalb, wéil das tiberzahlige Y 
in der Reduktionsteilung des mannlichen Geschlechts immer eliminiert 
wird. Bei parthenogenetischer Vermehrung dagegen ist ein Nachweis 
eines zusatzlichen Y schwer. Wohl st68t man ab und zu auf eine unge- 
wohnliche Chromosomenzahl, kann aber mit einem Einzelfall nichts 
anfangen. Nur dann haben wir eine Chance, ein tiberzahliges Element 
sicher nachweisen zu kénnen, wenn wir zufallig aus einem Gelege einer 
Lokalform mit tiberzihligem Y eine ganze Anzahl unzerschnittener 
Tochterplattenpaare bekommen. 

Diese Chance hatten wir bei der Lokalform von Zweisimmen (Bern). 
Die Geschlechtschromosomenverhaltnisse der Population von Zwei- 
simmen sind aber sehr kompliziert und noch nicht restlos aufgeklart. 
Wir hatten 5 Freilandweibchen zur Verfiigung. Zwei dieser Weibchen 
gehorten dem XO-Typus an, wie sich aus den Chromosomenzahlen in 
den Tochterplatten der ersten Eireifeteilung ergab. Es ist fast sicher, 
daB am gleichen Fundplatz auch Linien mit dem XY-Typus vorhanden 
sein dirften. Die restlichen 3 Weibchen, die wir hatten, gehoérten zwar 
dem XY-Typus an, hatten aber auBerdem noch ein iiberzahliges Y; 
so wenigstens deuten wir unsere Befunde. 

Die Tochterplatten der Reduktionsteilung haben 31:32 Chromo- 
somen. Die Abb. 29 gibt 3 solcher Plattenpaare aus einem Gelege 
wieder ; sie haben je 31:32 Chromosomen und sind absolut klar. Da man 
leicht homologisieren kann, ist das tiberzihlige Chromosom, das in der 
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Zeichnung umrandet ist, sicher identifizierbar. Es gehort zur Kategorie 
der groBen Chromosomen. In den Plattenpaaren a—c ist das tiber- 
zahlige Element zufallig immer in der inneren Platte. Wir haben aber 





@ . e e ® e e 
Abb. 29. Diploid parthenogenetische Lokalform von Zweisimmen (Bern). Tochterplatten 


der ersten Reifeteilung mit 31:32 Chromosomen, das iiberziihlige Chromosomen umrardet. 
Homologe Chromosomengruppen durch punktierte Linien verbunden. Vergr. 3320 x 


aus diesem Gelege im ganzen 14 Plattenpaare und stellen fest, daB das 
tiberzihlige Y 6mal auBen, 8mal innen ist. In der Anaphase wandert 
es immer mit den Autosomen polwarts, hinkt also nie nach. Das legitime 
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Y muB ungefahr gleich gro sein wie das X, denn in den homologen 
Paaren herrscht keine Inaqualitat, die jenseits der Fehlergrenze liegen 
wiirde. 

Wir unterschieden zwischen einem legitimen Y und einem iber- 
zahligen Y ; dieses mag vielleicht schon generationenlang rein mechanisch 
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Abb. 30. Lokalform von Zweisimmen mit tiberziihligem Y; dieses klein, nicht so gro8 wie 
in Abb. 29. Drei Tochterplattenpaare. Vergr. 3320 x 


mitgeschleppt worden sein und dabei Veraénderungen erfahren haben, 
die auBerlich nicht sichtbar zu sein brauchen. Diese Annahme ist rein 
willkiirlich und es mu8 zugegeben werden, daB andere Deutungsméglich- 
keiten bestehen. Die beiden Y mogen gleich sein; sie konnten konjugieren 
und eine Tetrade bilden; dann ware das X das unpaare Chromosom. 
Oder die Konjugation kénnte rein zufallsmaBig sein, dann ware bald 
das X, bald ein Y das unpaare Chromosom. So wie die Dinge bei T'ri- 
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quetrella liegen, k6nnen wir dariiber, was in Wirklichkeit geschieht, nicht 
entscheiden. Die folgenden Beobachtungen scheinen eher zugunsten 
unserer ersten Annahme zu sprechen. 

In einem weiteren Gelege mit 31:32 Chromosomen in den Tochter- 
platten der ersten Reifeteilung gehért das tiberzahlige Y zu der Kategorie 
der kleinen Chromosomen. Die Abb. 30 gibt in a—c 3 unzerschnittene 
Plattenpaare mit 32:31 Chromosomen. Die Homologisierung ist weniger 
sicher als in den Plattenpaaren der Abb. 29. Die Identifizierung des 
tiberzahligen Y ist jedoch zum mindesten in den ersten beiden Platten- 
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Abb. 3la—e. Schema der zweiten Reifeteilung; es zeigt, wie iiberziihlige Y entstehen 
kénnen, und wie aus dem XY-Typus der XO-Typus wird. a Schema des XY-Typus; der 
R.K.K. hier, wie immer, gestrichelt. b Das Y ging in der ersten Reifeteilung nach innen. 
Non-Disjunction der Y in der Anaphase II; gehen die beiden Y nach auBen, so entsteht 
ein 2 mit iiberzihligem Y. c Gehen sie in den weiblichen Vorkern, so entsteht ein XO- 
Weibchen. d Das Y ging in der ersten Reifeteilung nach auBen. Non-Disjunction in der 
Anaphase II; gehen die beiden Y nach innen, so entsteht ein Weibchen mit tiberzahligem Y. 
e Die beiden Y gehen nach auBen, so entsteht ein XO-Weibchen. Gez. D. Buck 


paaren eindeutig. In der Abb. 30 liegt das tiberzahlige Y zufallig immer 
in der auBeren Platte; es kann aber auch innen sein. 

Ein letztes Gelege dieser Lokalform scheint ebenfalls 32:31 Chromo- 
somen in den Tochterplatten der Anaphase I zu haben; doch sind wir 
hier unserer Sache nicht ganz sicher. 

Das Schema der Abb. 31 deutet an, wie es zu einem iiberzahligen Y 
kommen kann, und wie aus dem XY-Typus der XO-Typus entsteht. 
Dargestellt ist in Abb. 3la die Anaphase der zweiten Reifeteilung fir 
den XY-Typus. Der R.K.K. ist wieder, wie in Abb. 6, gestrichelt um- 
randet. Er bekommt, gleichgiiltig ob das Y in der ersten Reifeteilung 
nach innen oder nach auBen geht, die weibliche Konstitution 60 + XY. 
Wird nun das Y in der zweiten Reifeteilung zwar geteilt, trennen sich 
aber die Tochter-Y nicht und kommen sie in den zweiten Richtungs- 
kérper (Abb. 3l1b), so erhaélt der R.K.K. 60+ X-+2Y. Das sind 
Weibchen mit einem iiberzahligen Y; deren Eier wiirden in der Reduk- 
tionsteilung Tochterplatten mit 32:31 Chromosomen haben. Dasselbe 
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Resultat entsteht, wenn das Y in der ersten Reifeteilung nach auBen 
geht und in der zweiten Reifeteilung die Tochter-Y sich nicht trennen, 
wie in Abb. 31d dargestellt. 

Die Schemata 3lc und e deuten ferner an, wie aus dem XY-Typus 
der XO-Typus entsteht. , 

Wir glaubten friiher (SEILER 1959) annehmen zu diirfen, daB das Y 
bei Triquetrella immer auf dem Wege der Non-Disjunction eliminiert wird. 
Heute miissen wir zugeben, dap die Elimination auch auf dem anderen 
Wege, namlich durch ,,Stickverluste‘‘, denkbar ist, denn wir wissen jetzt, 
daB das Y verschieden groB sein kann (vgl. auch das Kapitel 2, b, £). 


III. Besprechung der Befunde 


Das Schicksal der Richtungskorper. Der Leser wird Miihe gehabt haben. 
sich davon iiberzeugen zu lassen, daB ein Organismus ganz aus Richtungs- 
korpern hervorgehen kann. Aber selbst dann, wenn die diploid partheno- 
genetische Solenobia triquetrella das erste Objekt ware, das diesen auBer- 
gewohnlichen Entwicklungsweg beschritten hat, hatte man sich mit 
der Tatsache abzufinden, denn der Beweis ist erbracht, daB die Ent- 
wicklung so verlauft, wie geschildert. 

Unser Objekt steht aber gar nicht so isoliert, wie es auf den ersten 
Blick scheinen mag. Bei allen bis jetzt zytologisch untersuchten par- 
thenogenetischen Psychiden haben aller Wahrscheinlichkeit nach Rich- 
tungsk6rper in irgendeiner Form Antei] am Aufbau des Organismus. 
So schreibt NaRBEL (1946) tiber die diploid parthenogenetische und 
thelytoke Apterona helix: ,,I] est done certain qu’avant la cinquiéme 
division de segmentation aucun noyau n’est éliminé“ (loc. cit. S. 661), 
und Seite 674 ,,j’admets donc qu’il n’y a pas d’élimination“’. Allerdings 
liegen die Verhaltnisse bei A pterona insofern doch etwas anders als bei 
Triquetrella, weil bei Apterona neben den Deszendenten des Richtungs- 
k6érpers auch diejenigen des Eikernes am. Aufbau des Organismus teil- 
nehmen. 

Die tetraploid parthenogenetische und thelytoke Solenobia lichenella 
(NARBEL-HorFsTETTER 1950) steht der diploid parthenogenetischen T'ri- 
quetrella noch ferner. Bei Lichenella wird die erste Reifeteilung riick- 
gangig gemacht; es verschmilzt also sozusagen der erste Richtungskérper 
mit seinem Tochterkern. Daraufhin vollzieht sich die zweite Reifeteilung. 
Der duBere Tochterkern, dem zweiten Richtungskérper vergleichbar 
(nicht identisch!), scheint zugrunde zu gehen, und der Organismus ent- 
steht ganz aus dem inneren Tochterkern. ,,[1 semble bien que les des- 
cendents du noyau périphérique issu des divisions de maturation aient 
disparu et ne participent pas 4 la formation de l’embryon“ (loc. cit. 
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S. 75). Etwas iiberspitzt darf man vielleicht sagen: Bei Lichenella nimmt 
der erste Richtungskérper Anteil am Aufbau, der zweite Richtungs- 
kérper (bzw. seine Abkémmlinge) wird dagegen eliminiert. 


Noch eine dritte besonders interessante Analyse iiber eine weitere 
parthenogenetische Psychide verdanken wir Frau NARBEL-HOFSTETTER 
(1954, 1955). Die Objekte sind 2 Arten der Gattung Luffia. Bei Luffia 
scheint alles im Flu8 und Ubergang begriffen zu sein. Es gibt Popula- 
tionen von Luffia ferchaultella, bei welchen die Reifeteilungen gleich 
verlaufen wie bei Apterona helix. Auch die Entwicklung scheint gleich 
zu sein. Die beiden aus der zweiten Reifeteilung hervorgegangenen 
Kerne ,,vont se diviser l’un et l’autre, si bien qu’aucun des deux ne 
semble jouer le réle d’un polocyte. La totalité des noyaux participe 
vraisemblablement a la formation de l’embryon“ (1954, S. 419). 


Andere Populationen von L. ferchaultella verhalten sich allem An- 
schein nach ganz wie S. lichenella. Das tiber diese Form Gesagte gilt 
also wohl auch hier. 

Aber auch auBerhalb der Familie der Psychiden und der Lepidopteren 
gibt es parthenogenetische Objekte, bei welchen der Organismus entweder 
ganz oder doch teilweise aus den Richtungskérpern hervorgeht; so bei 
Drosophila parthenogenetica (STALKER 1954). Die Parallele mit der diploid 
parthenogenetischen T'riquetrella ist deshalb besonders interessant, weil 
auch bei Drosophila parthenogenetica durch Automixis Mosaiktiere und 
auBerdem triploide Kombinationen hervorgehen, wie bei unserem Objekt. 
Diese Ergebnisse an Drosophila parthenogenetica wurden mit Hilfe genmar- 
kierter Chromosomen erzielt, also auf einem ganz anderen und viel weniger 
mtihsamen Weg, als es der unsrige war. 

Vielleicht nehmen auch bei manchen Hymenopteren die Deszendenten 
des Richtungskérpers Anteil am Aufbau des Organismus. Es hat den 
Anschein, als ob das z.B. bei Nemeritis canescens der Fall sein diirfte: 
SPEICHER (1957) vermutet zwar, daB die Abkémmlinge des Richtungs- 
k6érpers nach einigen Teilungen zugrunde gehen; doclr spricht alles da- 
fiir, daB die Verhaltnisse gleich liegen wie bei Apterona helix. 


Die Geschlechisvererbung. Ein Geschlechtschromosomen-Mechanis- 
mus, wie wir ihn fiir die diploid parthenogenetische T'riquetrella nach- 
wiesen, ist vorerst noch fiir keine andere parthenogenetische Psychide 
ermittelt worden. Ob wir trotzdem unsere Befunde und Folgerungen 
auf die tibrigen parthenogenetischen Psychiden tibertragen diirfen ? DaB 
man das tatsachlich fiir die diploid parthenogenetischen Formen, also 
fiir Apterona und die gleich sich verhaltende Luffia, tun darf, scheint 
klar zu liegen. Die erste Reifeteilung wird auch hier die Reduktions- . 
teilung sein. Wenn der XO-Typus vorliegt, bleibt es gleichgiiltig, ob 
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das X in der ersten Reifeteilung nach auBen oder nach innen geht, 
denn nach der Kataphase (Luffia,) oder nach der Verschmelzung der 
inneren Spindel mit der auBeren (Apterona und Luffia,) wird in jedem 
Fall die XO-Konstitution wieder hergestellt. Die zweite Reifeteilung 
wird Aquationsteilung sein; somit bekommt der Richtungskérper und 
der Eikern die XO-Konstitution, und es entstehen so Weibchen, an 
deren Aufbau sich die Deszendenten des Eikernes und die des Richtungs- 
korpers beteiligen mégen. Liegt der XY-Typus vor, so gelten im Prinzip 
dieselben Uberlegungen. 

Bevor die Frage der Geschlechtsvererbung fiir die pseudogame 
Luffia lapidella (NaRBEL-HorstTETreR 1955) mit Erfolg diskutiert wer- 
den kann, muB die eingehende Analyse, die eine schmerzlich zeitraubende 
und miihsame Arbeit sein dirfte, abgewartet werden. Und was endlich 
fiir die tetraploid parthenogenetische S. lichenella gilt, kann erst dann 
gesagt werden, wenn die Art der Entstehung der Tetraploidie aus der 
Diploidie aufgeklart ist. Es sieht so aus, als ob das fir T'riquetrella 
moglich sein diirfte. 

Die Entstehung der Parthenogenese. Uber die Ursachen, welche den Uber- 
gang von der bisexuellen zur diploid parthenogenetischen Vermehrung aus- 
lésten und heute noch auslésen, soll in der nachsten Arbeit, welche die 
geographische Verbreitung der 3 T'riquetrella-Rassen zum Thema hat, dis- 
kutiert werden. Was uns jetzt interessiert, ist nur die Art des Uberganges. 
Da stellten wir bereits fest, da8 man sich den Ubergang von der einen 
Vermehrungsart zur anderen nicht einfacher und nicht zweckmaBiger 
denken kénnte. Der Reduktionsmechanismus und auch der Geschlechts- 
chromosomen-Mechanismus werden beibehalten, der ganze Geschlechts- 
apparat bleibt funktionstiichtig; die Weibchen behalten auBerdem die 
Sexualinstinkte, vor allem die Fahigkeit, Mannchen anzulocken und die 
Hier zu besamen. Endlich findet in diesen eine Amphimixis statt. 
Solange also iiberhaupt Mannchen vorhanden sind, kann die Vermehrung 
bisexuell erfolgen, und fehlen sie, so steht der Weg der Parthenogenese 
offen. Der muBte freilich erst gefunden werden: 

Die Weibchen muften die Fahigkeit bekommen, ohne Begattung die 
Hier zu legen, und diese muften sich entwickeln ohne besamt zu sein. 

Uber beides 148t sich jetzt schon wichtiges aussagen. Wir kennen, 
wie mitgeteilt wurde (SEILER 1959), keine bisexuelle Lokalform, deren 
Weibchen zu normaler Eiablage befaihigt waren, wenn die Begattung 
ausbleibt. Darin stimmen all die vielen bisexuellen Lokalformen, die 
wir geprift haben, iiberein. Auch die bisexuellen Weibchen gemischter 
Fundplatze (bisexuell und diploid parth.) zeigen dasselbe Verhalten 
wie die Weibchen der rein bisexuellen Lokalformen. Endlich kennen 
wir keine AuBenbedingungen, welche die Ablage unbesamter Kier 
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beférdern wiirden; auch die ,,Uberreife‘‘ der Weibchen ist im Grunde 
genommen kein solcher Faktor, denn halt man die bisexuellen Weibchen 
in Klausur, so versuchen sie, wenn die Mannchen ausbleiben, schon am 
ersten Tage unbesamte Eier zu legen; das tun sie auch an den folgenden 
Tagen und besonders emsig, bevor sie eintrocknen. Aber wenn ihnen 
tiberhaupt eine Ablage unbesamter Kier gelingt, so noch am ehesten 
am ersten Tage der Klausur, oder in den ersten Tagen. 

Aus diesen Tatsachen ergibt sich wohl, dap wir mit einer mutativen 
Anderung der Ablageinstinkte rechnen miissen. Die Kreuzungsexperimente 
liber die in einer spateren Mitteilung berichtet werden soll, werden zeigen, 
ob wir auf dem richtigen Wege sind, und sie werden Aufschlu8B geben 
tiber die Art der Abanderung des Genbestandes. 

Auch iiber die andere ,, Neuerwerbung“, d.h. die Fahigkeit unbesam- 
ter Eier, sich zu entwickeln, ist analoges zu sagen. Unbesamte Eier 
bisexueller Weibchen zeigen eine natirliche Tendenz zu parthenogeneti- 
scher Entwicklung. Die fihrt nach unseren Beobachtungen an T'ri- 
quetrella aber nie zu lebenstiichtigen Raupchen (vgl. SEILER 1959, 
8.104 u. f.). In einer friiheren Mitteilung (SEILER 1942, S.517) berichteten 
wir iiber einen positiven Erfolg ; den hatten wir zwar, aber das ,, bisexuelle“ 
Weibchen stammte von einem Fundplatz, an dem, wie es sich spater 
herausstellte, auch die parthenogenetische Form vorhanden ist; es be- 
steht also die Méglichkeit, da&8 das Weibchen, welches die unbesamten 
Eier legte, ein F,-Weibchen war. Wie dem aber sei, in der Tendenz zu 
parthenogenetischer Entwicklung unbesamter Eier besteht zwischen den 
verschiedenen bisexuellen Lokalformen kaum ein Unterschied (vgl. loc. 
cit. Tabelle 3). 

Unsere zytologischen Erfahrungen iiber die Entwicklung im unbesam- 
ten Ei der bisexuellen Weibchen sind zwar nicht ausreichend genug; 
soviel aber scheint sicher zu sein, daB die Reifeteilungen wohl meist 
normal ablaufen, da darauf hin haufig ein diploider R.K.K. gebildet 
wird und daB der haploide Eikern in der Regel an die Eiperipherie 
hinaus wandert; alles also haufig dem entsprechend, was im Ei partheno- 
genetischer Weibchen geschieht. Dann aber folgt eine unkontrollierte 
Entwicklung; weder halt der R.K.K. den Eikern unter Kontrolle und 
blockiert ihn, noch umgekehrt. Die Folgen davon sind anarchistische 
Zustande, es entsteht ein Chaos verschiedenploider Kerne verschiedener 
Provenienz, und die Entwicklung geht rasch ihrem Ende entgegen. 

Zu einer geregelten Entwicklung kann es erst kommen, wenn entweder 
der EKikern seinen Konkurrenten, den R. K.K., blockiert, oder umgekehrt. 
Die Entscheidung fiel beim Ubergang zur Parthogenese zugunsten des 
R.K.K.; man méchte beifiigen: Das war die naheliegendste Lésung. Sie 
wurde aber zweifellos nicht auf einen Schlag, etwa durch einen einmaligen 
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Mutationsschritt, erreicht. Dagegen wiirde vor allem die Tatsache 
sprechen, daB es parthenogenetische Lokalformen gibt, bei welchen 
regelmaBig ein Teil der Hier in der Entwicklung stecken bleibt, wahrend 
bei anderen Lokalformen alle oder doch fast alle Eier sich entwickeln. 
Dagegen sprechen aber auch die Erfahrungen am besamten partheno- 
genetischen Ei, die wir vorgreifend der Kreuzungsanalyse jetzt schon 
mitteilten. 

Der Ubergang von der diploiden zur tetraploiden Parthenogenese. Wah- 
rend die Art des Uberganges von der bisexuellen zur diploid partheno- 
genetischen Vermehrung in dieser Arbeit weitgehend aufgeklart werden 
konnte, liegt der Ubergang von der Diploidie zur Tetraploidie noch im 
Dunkel. Hier hat eine systematische Arbeit erst einzusetzen. Die Vor- 
aussetzungen fiir planmaBige Untersuchungen sind aber jetzt gegeben. 
Wir kennen die Verbreitungsgebiete beider Formen; wir kennen auch 
eine gréBere Zahl von Fundplatzen, welche beide parthenogenetische 
Formen nebeneinander haben; ja es gibt Fundplitze, an welchen auf 
engstem Raum alle 3 T'riquetrella-Rassen vorhanden sind. Uberdies 
wissen wir, da8 die tetraploide Form ,,spontan‘ aus der diploiden ent- 
stehen kann, wie das bei uns im Experiment geschah. Endlich stieBen 
wir schon vor langen Jahren auf eine tetraploide Lokalform, welche zu 
Beginn der Entwicklung gelegentlich nicht aufregulierte zur Tetraploidie, 
bei welcher die Automixis also unterblieb, und wir gleichsam eine ,,Riick- 
mutation™ aus der Tetraploidie zur Diploidie vor uns hatten. Auch hier 
wird wieder evident, da es modifikatorische Faktoren geben muB, 
welche die Tendenz zur Automixis im positiven oder negativen Sinne 
zu beeinflussen vermégen. 

Das alles sollen Stimulantien sein, welche zu systematischen Unter- 
suchungen anregen mogen. Ich (SEILER) werde dabei ins Glied zuriick- 
treten. 

Zusammenfassung 

Die biologische, zytologische, entwicklungsgeschichtliche und experi- 
mentelle Analyse der diploid parthenogenetischen Solenobia triquetrella 
fiihrte zu den folgenden Resultaten: 


1. Das Verhalten 
a) Es gibt parthenogenetische Lokalformen, welche in ihrem Ver- 
halten der bisexuellen Triquetrella noch nahe stehen, bei anderen ist 
die perfekte Parthenogenese annahernd erreicht. 
b) Bei den letzteren entwickeln sich alle Kier, bei den ersteren bleibt 
die Entwicklung in der Regel bei einem Teil der Kier stecken. 
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c) Wo die Parthenogenese eingefahren ist, ist sie rein thelytok; wo 
sie noch nicht stabilisiert ist, treten vereinzelt Mannchen und sexuelle 
Mosaiktiere auf. 

2. Die zytologischen Ergebnisse 

a) Der Ablauf der Reifeteilungen im parthenogenetischen Ei ent- 
spricht genau demjenigen im bisexuellen Ei. 

b) Wie bei der bisexuellen Form sind XO- oder XY-Chromosomen 
vorhanden. Sie werden zufallsmaBig verteilt. Trotzdem ist beim XO- 
Typus die diploide Chromosomenzahl ausschlieBlich 61. Sie betragt 
beim XY-Typus 62. 


c) Man kann diese Befunde unter der Annahme interpretieren, dab 
der Organismus aus dem Verschmelzungsprodukt von Richtungsk6rpern, 
dem sog. Richtungskopulationskern (R.K.K.), hervorgeht. Dieser hat 
immer entweder die XO- oder die XY-Konstitution, und deshalb ist 
die diploid parthenogenetische T'riquetrellaim wesentlichen auch thelytok. 


3. Beweisfiihrung 

a) Zu Beginn der Furchung wandert der haploide Eikern an die 
Eiperipherie. Inzwischen wird der R.K.K. gebildet und durch diese 
Automixis die diploide Chromosomenzahl wieder hergestellt. 

b) Wahrend der R.K.K. sich normal furcht, verfallt der Eikern 
einer destruktiven Polyploidisierung und seine Deszendenten gehen 
zugrunde. Der R.K.K. blockiert also im parthenogenetischen Ei den 
Eikern. 

c) Im bisexuellen Ei wird der R.K.K. (der auch hier entsteht) vom 
amphimiktischen Kern blockiert. 

d) Im unbesamten bisexuellen Ei vermag weder der Eikern die Rich- 
tungskérper zu blockieren, noch umgekehrt. Deshalb entwickeln sich 
beide und es entsteht ein Chaos. 

e) Kreuzt man diploid parthenogenetische Weibchen mit Mannchen, 
so zeigt es sich, daB es parth. Lokalformen gibt, die noch ganz auf 
bisexuelle Vermehrung riickschalten kénnen, wahrend andere dazu nur 
noch unvollkommen befahigt sind. Findet eine Amphimixis statt, dann 
blockiert der Befruchtungskern den R.K.K. und dieser geht zugrunde. 

f) Im unbesamten parthenogenetischen Ei der Form mit dem XO- 
Typus betragt die diploide Chromosomenzahl 61. Kreuzt man nun 
solche XO-Weibchen, die noch ganz auf Amphimixis umschalten kénnen, 
so mtiBte die diploide Chromosomenzahl 61:62 betragen mit einem 
kleinen Uberschu8 an Mannchen, gema8 der Verteilung des X. Und 
wahlt man solche XO-Weibchen zur Kreuzung, die nur noch teilweise 
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umschalten kénnen, so muB ein UberschuB an Tieren mit 61 Chromosomen, 
also an Weibchen entstehen. Der zytologische und der experimentelle 
Beweis ist erbracht, daB beides zutrifft. 


Literatur 


Astaurov, B. L.: High temperature as a tool for controlling development and sex 
determination: a review of studies in artificial parthenogenesis, androgenesis 
and elimination of embryonic diapause in silkworm, Bombyx mori L. Proc. Zool. 
Soc. Calcutta, Mookerjee Memor. 29—55 (1957). Hier weitere Literatur. 

Frotowa, 8. L.: Zytologie der kiinstlichen Parthenogenese bei Bombyx mori L. 
Z. Biol. 4, 275—308, russisch mit dtsch. Zus.fass. (1935). 

NarBEL, M.: La cytologie dela parthénogénése chez Apterona helix Stes (Lepid. 
Psychides). Rev. Suisse Zool. 58, 625—681 (1946). 

NaRBEL-HorsTeETTER, M.: La cytologie de la parthénogénése chez Solenobia sp. 
(lichenella L. ?) (Lépidoptéres, Psychides). Chroraosoma (Berl.) 4, 56—90 (1950). 

— La cytologie de la parthénogénése chez Luffia ferchaultella Stpu. (Lépid. Psy- 
chide). Communication préliminaire. Rev. Suisse Zool. 61, 416—419 (1954). 

— La pseudogamie chez Luffia lapidella Gorzx (Lépid. Psychide). Rev. Suisse 
Zool. 62, 224—229 (1955). 

Parpi, L.: I primi processi dello sviluppo nell’uovo fecondato delle razze tetra- 
ploidi-partenogenetiche di Solenobia triquetrella F. R. (Lepidoptera-Psychidae). 
Chromosoma (Berl.) 4, 108—147 (1950). 

Ris, H., and R. KLEINFELD: Cytochemical studies on the chromatin elimination 
in Solenobia (Lepidoptera). Chromosoma (Berl.) 5, 363—371 (1952). 

Scudrrer, K.: Zur Diagnose der Eliminationssubstanz bei der Eireifung von 
Schmetterlingen (Solenobia). Rev. Suisse Zool. 51, 437—441 (1944). 

Serer, J.: Das Verhalten der Geschlechtschromosomen bei Lepidopteren. Nebst 
einem Beitrag zur Kenntnis der Eireifung, Samenreifung urd Befruchtung. 
Arch. Zellforsch. 18, 159—269 (1914). — Geschlechtschromosomen-Unter- 
suchungen an Psychiden. IV. Die Parthenogenese der Psychiden. Biologische 
und zytologische Beobachtungen. Z. indukt. Abstamm.- u. Vererb.-Lehre 31, 
1—99 (1923). — Ergebnisse aus der Kreuzung einer diploid-parthenogenetischen 
Solenobia triquetrella mit Mannchen einer bisexuellen Rasse. (Vorliufige Mit- 
teilung.) Rev. Suisse Zool. 45, 405—412 (1938). — Ergebnisse aus der Kreuzung 
parthenogenetischer und zweigeschlechtlicher Schmetterlinge. VIII. Warum 
treten in F, der Kreuzung tetraploid-parthenogenetischer Weibchen von Solenobia 
triquetrella mit Mannchen bisexueller Rassen alle Zwischenstufen zwischen den 
beiden Geschlechtern auf? Z. indukt. Abstamm.- u. Vererb.-Lehre 79, 473—486 
(1941). — Resultate aus der Kreuzung parthenogenetischer und zweigeschlecht- 
licher Schmetterlinge. Arch. Klaus-Stift. Vererb.-Forsch. 17, 513—528 (1942).— 
Die Verbreitungsgebiete der verschiedenen Rassen von ,,Solenobia triquetrella 
(Psychidae)** in der Schweiz. Rev. Suisse Zool. 58, 529—533 (1946). — Die 
Zytologie und Geschlechtsbestimmung der diploid partherxogenetischen Solenobia 
triquetrella. Arch. Klaus-Stift. Vererb.-Forsch. 28, 40—47 (1953). — Unter- 
suchungen iiber die Entstehung der Parthenogenese bei Solenobia triquetrella 
F. R. (Lepidoptera, Psychidae). I. Mitt. Die Zytologie der bisexuellen S. tri- 
queirella, ihr Verhalten und ihr Sexualverhaltnis. Chromosoma (Berl.) 10, 73 
bis 114 (1959). 


Parthenogenese bei Solenobia triquetrella. II 101 


Seiler, J., u. B. Gzssnzer: Die automiktischen Vorgainge im Ei der tetraploid par- 
thenogenetischen Solenobia triquetrella F. R. (Psychidae, Lepid). Chromosoma 
(Berl.) 4, 91—107 (1950). 

—,u. O. Pucuta: Die Fortpflanzungsbiologie der Solenobien (Lepid. Psychidae), 
Verhalten bei Artkreuzungen und F,-Resultate. Wilhelm Roux’ Arch. Ent- 
wickl.-Mech. Org. 149, 115—246 (1956). 

—,u. K. Scndrre:: Der Chromosomenzyklus einer diploid-parthenogenetischen 
Solenobia triquetrella. Arch. exp. Zellforsch. 22, 215—216 (1938). — Der Chromo- 
somenzyklus einer diploid-parthenogenetischen Solenobia triquetrella. Rev. 
Suisse Zool. 48, 537—540 (1941). 

SpricHer, B. R.: Oogenesis in a thelytokous wasp. Nemeritis canescens (GRAV.) 
J. Morph. 61, 453—471 (1937). 

Sta.Lker, H. D.: Parthenogenesis in Drosophila. Genetics 89, 4—34 (1954). 


Professor Dr. J. SEILER, 
Zoologisches Laboratorium der E.T.H. 
Zirich, Tannenstr. 11 


Die Tafel und deren Erlauterung erscheinen umstehend. 


Chromosoma (Berl.), Bd. 11 8b 








102 J. SemER: Parthenogenese bei Solenobia triquetrella. I1 


Erklirung der Abbildungen auf Tafel I 


Alle Photos sind von Prof. Rucu, E. T. H. Ziirich, mit seiner Leitz-Spezialapparatur 
aufgenommen worden. Optik: 1/12 Leitz Fluorit n. A. 1,32 bzw. 1/7 Leitz n. A. 0,95, und 
Periplanokular 8mal. Abb. 1, 3, 11—13, 19, 20 Vergr. 1500 x. Abb. 2, 4—10, 14—17 und 21 
Vergr. 1000 x. Abb. 18, 22 und 23 Vergr. 600 x 


Abb. 1. Metaphase I, Polansicht; Tetraden in Verbinden; auBen Hischale; Spindel- 
achse steht tangential zur Eioberfliche. Laigernform 


Abb. 2. Metaphase I, Seitenansicht. Spindel noch im Dotter, steht senkrecht zur Eiober- 
flache. Lokalform von Rotschuh-Gersau 


Abb. 3. Metaphase I, stirker vergréBert. Dyaden mit Fasern verbunden. Spindel noch 
im Dotter. Lokalform von Zimmerberg (Ziirich) 


Abb. 4. Metaphase I, Spindelachse schief zur Eioberfliche. Das unpaare X sichtbar. 
Lokalform von Dotzigen (Bern) 


Abb. 5. Beginn der Anaphase I. Spindel noch im Dotter. Das unpaare X sichtbar. 
Ohne Elimination. Dotzigen 


Abb. 6. Elimination eben abgeschlossen. Spindelachse schief zur Oberfliche, rechts 
oben Peripherie des Eies. Lokalform von Frutigen (Bern) 


Abb. 7u. 8. Etwas iltere Anaphasenstadien mit viel Eliminationschromatin; in 8 
die Verbindungsfasern zwischen den Dyaden zu sehen. Liégernform 


Abb. 9 u. 10. Anaphase I mit nachhinkendem X. Spindelachse tangential zur Eiober- 
flache, diese in 10 zu sehen. 9 Zimmerberg, 10 Rotschuh-Gersau 


Abb. 11—13. Tochterplatten (11, 13) der ersten Reifeteilung, dazwischen Eliminations- 
platte (12). Lagernform mit dem XO-Typus. X im Niveau der Eliminationsplatte, nicht zu 
sehen; in den Tochterplatten 30:30 Autosomen. Spindelachse tangential zur Eioberflache. 
In 12 zwischen dem Eliminationschromatin die Querschnitte durch die Stiitzfasern 


Abb. 14. Interkinese. Zwischen den beiden Tochterplatten die Eliminationsplatte. Die 
Spindelfasern der ersten Reifeteilung werden aufgelést; an der Eiperipherie entsteht eine 
Vorwélbung von strukturlosem Plasma, das den éuBeren Richtungskérper aufnehmen wird. 
Lokalform von Siblingen (Schaffhausen) 


Abb. 15. Pro-Metaphase der zweiten Reifeteilung. AuBere und innere Spindel noch 
nicht fertig gebildet. Dazwischen die Eliminationsplatte. Diese und die Spindel des 
ersten Richtungskoérpers im Richtungsplasma. Ligernform 


Abb. 16. Anaphase II, im ersten Richtungskérper nachhinkend. Lokalform von 
Ziegelbriicke 


Abb. 17. Telophase II, innen vorgeriickteres Stadium. Der déuBere Deszendent des 
ersten Richtungskérpers kommt in die Plasmavorwélbung zu liegen. Ligernform 


Abb. 18. Spite Telophase II; die beiden Deszendenten des ersten Richtungskérpers 
liegen nicht in der optischen Ebene. Der zweite Richtungskérper und der weibliche 
Vorkern durch — markiert. AuBerhalb des zweiten Richtungskérpers Eliminationsbrocken. 
Form von Ziegelbriicke 


Abb. 19. Haploider Furchungskern der vierten Furchungsteilung mit 31 Chromosomen. 
Lagernform 


Abb. 20. Dasselbe Stadium. Diploider Furchungskern mit 62 Chromosomen. Liegt 
unmittelbar unter der Eiperipherie. Ligernform 


Abb. 21. ,,Verschmelzungsspindeln*‘ unter der Eiperipherie, vierte Furchungsteilung. 
Laigernform 


Abb. 22. Vorblastoderm. Verschmelzende Furchungsspindeln an der Ejiperipherie. 
Lokalform von St. Cergues 


Abb. 23. Vorblastoderm. Polyploide Spindel unter der Eioberfliche mit ,,Staibchencentro- 
somen‘“, bestehend aus einer gréBeren Zahl von Hinzelcentrosomen. St. Cergues 
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